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PROLOGO
Las causas remotas de haber llevado a cabo el presente trabajo se deben a los contactos
establecidos por personal de la Estación Biológica de Doñana con instituciones y personas de
Iberoamérica allá por el año 1973. Tras unos años de estrecha colaboración con la estancia
Flato de El Frío, en los Llanos de Apure, Venezuela, personal vinculado a la EBD realizó
estudios e intercambios a distintos niveles en varios países del ámbito (Argentina, Bolivia,
Chile, Cuba, México, Nicaragua, Paraguay, Perú, Uruguay, Venezuela). Los primeros
contactos con Bolivia llevaron pronto a la creación de la Estación Biológica Beni, hoy con
categoría de Reserva de la Biosfera, y perteneciente a la Academia de Ciencias de Bolivia. En
ella se realizaron estudios sobre vertebrados por parte de investigadores españoles hasta el año
1988
Una serie de conversaciones previas y proyectos culminó en el verano de 1986 con la
realización de una expedición conjunta hispano-boliviana. El objetivo de la misma era la
exploración de la apenas hollada Serranía de Huanchaca, una extensa meseta rodeada de
farallones inaccesibles (“tepui”), perteneciente al escudo precámbrico, en el nordeste del
departamento de Santa Cruz, junto a la frontera con el brasileño estado de Matogrosso. Dicha
expedición se vió truncada casi en su inicio por el asesinato, a manos de narcotraficantes, de
tres miembros bolivianos de la misma, incluyendo a su máximo responsable, el profesor NoeI
Kempff Mercado, Como homenaje póstumo, se dió su nombre al parque nacional que hoy
comprende la región.
Con objeto de continuar la labor interrumpida, a lo largo de los años 86-87 se
maduraron dos convenios para la investigación en el departamento de Santa Cruz. Los
mismos fueron suscritos entre la ONG Asociación de Amigos de Doñana, por parte de
España, y la Universidad Autónoma Gabriel René Moreno y el directorio del Parque Nacional
NoeI Kempff Mercado, por parte boliviana. El proyecto a realizar se inició en agosto de 1987,
pero problemas de índole logístico y político, impidieron proseguir con la investigación en
Huanchaca. Como alternativa se buscó una zona para trabajar en las extensas selvas del norte
del departamento de Santa Cruz, y se hicieron las gestiones que culminaron en la elección de
Puerto Almacén corno área de trabajo.
Si bien la idea inicial era el estudio de la comunidad herpetológica a algún nivel a
determinar in situ, la baja densidad de población de la mayoría de las especies de reptiles,
pronto puso de manifiesto la dificultad de llevar a cabo un trabajo de este tipo en solitario, ya
que para obtener muestras y datos significativos, se hubieran requerido un número de horas-
hombre de trabajo de campo, completamente fuera de nuestras posibilidades. Por tanto, pronto
se decidió circunscribir el estudio a la comunidad de anfibios, que por presentar su actividad
concentrada en los meses lluviosos, y especialmente alrededor de enclaves concretos, hacía
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mucho más asequible una recopilación de datos satisfactoria. No en vano, la abundancia de
animales en un hábitat donde pueden ser fácilmente observados y colectados, parece haber sido
un atractivo motivo para muchos herpetólogos estudiosos de las comunidades.
Todo el trabajo de campo y las etapas posteriores estuvieron impregnados del
sentimiento de ‘frustración taxonómica” inherente a la actividad de todo aquel que quiere saber
cómo viven determinados animales, pero que, sientiendo aún más urgencia por saber oué son
aquellos animales, no encuentra más que dificultades en su camino. Este senumiento es el que
me ha llevado a escribir este trabajo con el enfoíue que tiene. Cada vez es más frecuente ver en
las tesis doctorales una considerable reducción en el contenido de los aspectos descriptivos
previos a los capítulos en los que aparecen ya las aportaciones concretas inéditas. Años atrás era
común proporcionar amplias revisiones bibliográficas sobre el tema, minuciosas descripciones
del área de estudio y, en general, dar cierto peso a los aspectos descriptivos del trabajo. Por el
contrario, actualmente se tiende a ir rápidamente al grano de la cuestión y centrarse más en los
resultados y la discusión, que son en definitiva los que justifican y dan valor a una tesis. En
este caso he preferido seguir un estilo un poco a la antigua usanza, y ello no es tanto porque la
fauna y el medio sobre los que trata este trabajo sean en general bastante desconocidos en el
ámbito de la investigación en nuestro país, sino, sobre todo, porque también lo son en el propio
país donde se ha realizado el estudio. Indudablemente, es en las bibliotecas bolivianas donde
más provecho se le podrá sacar a este trabajo, y dadas la carencia de información sobre el tema
y las dificultades para conseguir la poca bibliografía existente sobre la herpetofauna boliviana
por parte de los estudiantes de disciplinas relacionadas con la Naturaleza en Bolivia, he
considerado importante aportar una relativamente extensa revisión bibliográfica sobre el estudio
de las comunidades herpetológicas tropicales en general, y sobre los anfibios de Bolivia en
panicular, así como proporcionar una clave dicotómica y descripciones útiles de cada una de las
especies y del área de estudio. El fin último de todo ello es disponer de información básica
transformable en argumentos conservacionistas. Bolivia es aún un país con unos
extraordinarios recursos naturales y grandes áreas en buen estado de conservación, pero la
destrucción del medio es rápida, y los bosques húmedos subtropicales del departamento de
Santa Cruz son un buen exponente de ello. Es más fácil defender realidades biológicas
conocidas que una hipotética espectacular biodiversidad que nadie pone en duda pero que nadie
conoce, y es a través del estudio básico de esta incuantificada fauna y flora, como se puede
saber qué es lo que estamos queriendo conservar. Sólo durante el estudio de los anfibios de
Puerto Almacén se encontron dos especie nuevas para la ciencia y siete nuevas para Bolivia,
algunas de ellas representando ampliaciones de cientos de kilómetros en su área de distribución
conocida. El camino a Puerto Almacén ha sido recientemente ensanchado y muy
probablemente, la Charca del Bosque, donde se producían los más espectaculares y
ensordecedores coros de anuros que he presenciado jamás, y único enclave de reproducción en
la zona para algunos de ellos, ha sido destruida. Cada uno de nosotros, día a día, poco a poco,
y
vamos viendo con horror cómo aquel árbol que recordábamos ya no está, cómo construyeron
en tal zona o cómo aquella charca se secó para siempre. Los científicos tenemos la obligación
moral de no perdernos en nuestro mundo de laboratorios y ordenadores y hacer llegar al
hombre de la calle todo lo que produzcamos que pueda ser útil para preservar tina Naturaleza
que se nos va aceleradamente de las manos. En este sentido, espero que esta tesis sirva para
algo más que para que yo consiga un título de doctor.
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“EL camtno a sequtr es sefecctonar una
comunúlcut asequihEe~ tipica cuija Juana
nos sea conocida...
Valvenle, 1967
1) INTRODUCCION
1.1) El estudio de los anfibios neotropicales.-
1.1.1) Breve introducción histórica<
La Región Neotropical posee la más rica fauna de anfibios del mundo, con el mayor
número de especies en una sola localidad (ver Duelíman, 1978a) y hasta el momento esta fauna
no ha sido completamente inventariada. En efecto, el ritmo de descripción de nuevos taxa, es
aquí extraordinariamente alto aún en nuestros días. Como ejemplo, baste decir que de las 313
especies de huidos de Sudamérica conocidas hasta 1977, 100 de ellas habían sido descritas en
el periodo 1960-77 (Duelíman, 1979a), y por supuesto la cifra ha ido aumentando
considerablemente hasta nuestros días. Es decir, a grandes rasgos el conocimiento e
investigación de los anfibios neotropicales permanece aún en un estadio de alfa-taxonomía
(Fugler, 1986).
Los primeros estudios sobre anfibios sudamericanos fueron llevados a cabo por
estudiosos europeos en base a los ejemplares colectados por antiguos exploradores,
aventureros y científicos. Así, ya Linneo nominó en su Sistema Naturae (1758) un buen
número de herpetos americanos. También algunos grandes naturalistas trabajaron sobre el
terreno en el siglo XVIII y, sobre todo, en el XIX, y ellos mismos, o sus contrapartes en los
museos europeos, describieron el material herpetológico colectado. Así, el término específico
del nombre de muchas formas actuales, o bien el del autor que sigue al binomio, nos recuerdan
los nombres de Bibron, Boettger, Boulenger, Daudin, Duméril, Fitzinger, Gunther, Jiménez de
la Espada, Laurenti, d’Orbigny, Peracca, Schmidt, Spix, Steindachner, Tschudi o Wagler, por
citar sólo algunos de los más notables. Ya en la segunda mitad del siglo XIX, empezaron a
trabajar sobre el tema herpetólogos norteamericanos, destacando sobre todos ellos E. D. Cope,
que junto con el europeo Boulenger, son quizá los dos autores más prolificos que nunca ha
dado la herpetología.
l)urante del presente siglo, los norteamericanos empezaron a ejercer ya un papel
preponderante, y asimismo, al amparo de instituciones y museos por fin implantados en
Sudamérica, empezó la producción científica autóctona. Así, tenemos en Brasil los trabajos de
Bokermann, Adolpho y Bertha Lutz, Miranda Ribeiro, etc.; Vellard trabajó en Perú y
Argentina, y en este último país hubo un buen número de grandes investigadores, como Barrio,
Cei, Freiberg, Gallardo, Laurent, Pisanó y un largo etcétera. En Chile destaca la obra de
Donoso Barros, en Colombia la del padre Nicéforo María, y en Venezuela la de Rivero.
Muchos de estos investigadores viven y siguen en plena producción hoy en día, y a su amparo
han florecido nutridos grupos de herpetólogos dedicados al estudio de los anfibios en sus
respectivas áreas.
En las últimas décadas, un gran impulso a la taxonomía ha sido dado gracias al trabajo
de investigadores norteamericanos, como Duelíman, Heyer, Lynch, Savage, etc, etc, los cuales
en ocasiones son responsables de la descripción de un enorme número de especies de grupos a
veces taxonómicarnente muy complicados. A pesar de todo, algunos países o regiones se han
visto más beneficiados que otros en cuanto al caudal de conocimientos que sobre su fauna de
anfibios se iba acumulando. En el caso concreto de Bolivia, hubo una serie de autores que
durante algunos años hicieron algunas publicaciones puntuales, pero en general el país ha
llegado hasta nuestros días siendo el más pobremente conocido, en virtud de su baja población,
vastos territorios inexplorados y escasas vías de comunicación. La inestabilidad política,
económica y fronteriza durante décadas, propició que muy pocos científicos pusieran sus ojos
en el país, cuando otras áreas disfrutaban de una fauna igualmente rica y de mayores garantías.
1.1.2) La investigación batracológica en Bolivia<
La primera referencia concreta sobre anfibios en Bolivia data de 1838, y se debe a
Bibron (en Tschudi, 1838). donde describe “HvlaDlesia picta” (hoy, Epipedobates pictus)
,
cuya localidad tipo es Santa Cruz de la Sierra. Pocos años despues, en 1847, el insigne viajero,
explorador y naturalista francés Alcides d’Orbigny, publica algunos resultados herpetológicos
en el volumen y de su ‘Voyage dans l’Amérique Méridionale”, donde presenta datos e
ilustraciones de herpetos por él colectados en Bolivia, país por el que realizó intrépidas
exploraciones recogiendo muestras y datos botánicos, zoológicos y antropológicos de
extraordinario interés.
Las áreas mejor conocidas antiguamente, y aún en la actualidad, eran las regiones
altiplánicas y los valles subtropicales cercanos a las ciudades de La Paz y Cochabamba, y casi
toda una serie de trabajos posteriores llevados a cabo por diversos autores, versan sobre la
descripción de especies principalmente de estas zonas (Boettger, 1891; Boulenger, 1882; 1887;
1891; 1898; 1902; Werner. 1899; 1901). De hecho, ya durante el siglo XX, los estudios han
continuado siendo mayormente taxonómicos y han tratado sobre especies altiplánicas o de los
valles, antes que de la fauna de las inaccesibles y extensas llanuras orientales (ver por ejemplo,
Andersson, 1906; 1938; Barbour y Noble, 1920; Cei, 1968; Gallardo, 1961; Parker, 1940;
Vellard, 1951: 1953; 1957; 1960; 1970). Los primeros datos correspondientes a anfibios de
zonas bajas, se hallan en algunos trabajos de Boulenger (1882; 1898), y provienen de áreas del
piedemonte andino en los departamentos de La Paz y Beni (donde había diversas misiones
religiosas y asentamientos derivados de la fiebre del caucho), o de la región chaqueña.
Posteriormente aparecen descripciones de otras especies en el oriente bo]iviano, y un
gran impulso en este sentido fue el hecho de que el naturalista alemán J. Steinbach se instalara
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durante años en la localidad amazónica de Buenavista. en el departamento de Santa Cruz, y
cercana a su capital. Durante muchos años, Steinbach colecté mucho material zoológico que
produjo un buen número de descripciones por parte de otros autores. No en vano, Buenavista
es así la localidad tipo de varias especies de anfibios y una localidad citada para muchas otras
(Boulcnger, 1905; Parker, 19%/a; 1927b; Gaige, 1929). Hasta el año 1970, se sucedieron
descripciones y datos aislados sobre anfibios de Bolivia, en ocasiones como resultado de
expediciones o itinerarios llevados a cabo por conocidos herpetólogos (Donoso Barros, 1969a;
1969b; 1970; Gans, 1969; Mertens, 1929; Millíer y Hellmich. 1936; Parker, 1928; ‘Fravassos
et al., 1957).
Desde entonces, se han sucedido escasas descripciones de especies en Bolivia o en cuya
descripción se cita el país (Duelíman, 1972; 1978 b; Heyen 1978; Cannatella, 1980; Wake,
1984; Lynch y McDiarmid, 1987; I)e la Riva, 1990 a; 1992 a; 1992 b; Reynolds y Foster,
1992). No obstante, la gran parte de las contribuciones al conocimiento de la taxonomía y
distribución de la anfibiofauna boliviana, corresponde a trabajos de las últimas décadas que
tratan sobre revisiones de diversos grupos o regiones, en los que de alguna manera se cita o
estudia material boliviano (Cochran, 1955; Cochran y Goin, 1910; Duellman, 1956; 1971;
1972; 1973; 1974a; 1974b; 1979a; 1979b; Duelíman y Fritts 197’ Funkhouser, 1957;
Gallardo, 1961; 1965; Heyer, 1970; 1973w 1977a; 1978; 1979; Hillis y De Sá, 1988;
Hoogmoed, 1979; Luiz, 1973; Lynch, 1979; 1989; Parker, 1934; Rivero, 1961; Silverstone,
1976). Asimismo, tratados generales de faunística de anfibios, han sumarizado datos sobre la
batracofauna boliviana (Frost, 1985; Gorham, 1966; Harding, 1983).
Sólo en los últimos años se han hecho estudios sobre la distribución y ecología
concretamente en Bolivia, poniéndose de manifiesto el escaso conocimiento que se tiene sobre
el tema. Estos fueron iniciados por Fugler (1983; 1984; 1988), quien estudia la comunidad
herpetológica de una localidad amazónica en el norte del departamento de Beni, y proporciona
datos sobre diversas localidades de los llanos orientales y la cordillera oriental. De la Riva
(1990 b), presenta algunos datos recientes de distribución, y una recopilación y sinopsis
geográfica de todos los anfibios conocidos hasta el presente en el país; en dicho trabajo se
reconocen 112 especies, más una serie de otras de dudoso esíatus, y se estima que cerca de
otras 50 aún no registradas en Bolivia podrían hallarse dentro de sus fronteras. Los últimos
datos apuntan a que no menos de 200 especie de anfibios habitan en Bolivia y quizá una quinta
parte puede estar sin describir aún.
¡.1.3) Revisión bibliográfica sobre el estudio de las comunidades neotropicales de anfibios.-
En su resumen histórico sobre el estudio de las comunidades herpetológicas, Scott y
Campbell (1982), utilizan como criterio para dar a un trabajo sobre anfibios y/o reptiles
categoría de estudio de comunidades, el (lije trate al menos con tres especies viviendo en el
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mismo área, y se aporte suficiente información sobre su ecología y/o comportamiento como
para posibilitar comparaciones entre especies y deducir sus posibles interacciones. A efectos de
este apartado vamos a ser más restrictivos y comentaremos sólo aquellos estudios sobre
anfibios que hayan versado sobre la coniunidad entera o gran parte de ella, en el trópico, y más
especialmente, en el neotrópico.
Ningún trabajo herpetológico del siglo XIX podría considerarse bajo ninguno de los
dos criterios anteriores. El primer estudio sobre una comunidad de anfibios (y también de
reptiles), se refiere precisamente a una comunidad neotropical, y es el que hizo Picado (1913)
sobre la herpetofauna encontrada en las plantas bromeliáceas epífuas de Costa Rica. El segundo
es un trabajo sobre el mismo tema, y bastante posterior (Dunn, 1937), y ambos son artículos
eminentemente descriptivos. La década de los 40 conoce ya trabajos en los que se intentan
cuantificar abundancias, dietas, etc, pero ninguno se ocupa de anfibios tropicales. Martin
(1955), hizo el primer estudio sobre la distribución en bosques de niebla en Méjico, en el límite
de la región Neotropical. Stebbins y Hendrickson (1959>, estudiaron 26 especies de anfibios en
Colombia, aportando minuciosos datos sobre su ecología, biología y comportamiento. En la
década de los 60 empiezan a hacerse comparaciones entre comunidades, y términos como uso
del espacio, competencia, reparto de recursos o nicho, se hacen de frecuente uso. Es entonces
cuando empieza a aparecer un número creciente de trabajos sobre herpetos tropicales. Duelíman
(196<)), estudia la distribución y ecología básica de los anfibios del istmo de Tehuantepec, en
Méjico; no investiga sobre la estructura de la comunidad, aunque sí analiza las características
biogeográficas de lás especies que la componen, y su distribución por hábitats. Sexton et al.
(1964), estudian el uso del espacio en relación a la estructura del hábitat en anfibios y reptiles
de Panamá. Heatwole y Sexton (1966) compararon dos herpetofaunas en zonas climáticamente
diferentes, también en Panamá. Duelíman (1967), hizo un detallado análisis sobre los
mecanismos de aislamiento y segregación de los hflidos de una localidad en Costa Rica. Heyer
(1967), estudió la distribución de la herpetofauna en la cordillera de Tilarán, en Costa Rica. Por
último, Myers y Rand (1969), hacen el primer inventario de la herpetofauna de la isla de Barro
Colorado, en el Canal de Panamá, un enclave que daría mucho fruto en ulteriores
investigaciones. Además, durante la década de los 60, vieron la luz otros importantes trabajos
sobre comunidades de anfibios, llevados a cabo en otras regiones tropicales del mundo, tanto
de Africa (Barbault, 1967; Inger, 1968) como en Asia (Brown y Alcalá, 1961; Lloyd et al.,
1968; Inger, 1969), que permitirían ulteriores e interesantes comparaciones entre comunidades
taxonómicamente diferentes, pero ecológicamente semejantes.
La década de los lOes muy prolífica en trabajos sobre el tema. Cintron (1970) estudió
la segregación espacial entre las ranas arborícolas de un bosdíue tropical en Puerto Rico. Cnímp
(1971), realizó un detallado análisis de la distribución espacial de anfibios y reptiles en una
localidad cercana a Belém (Pará, Brasil), donde trabajó con un total de 38 especies de anfibios
y 23 dc reptiles. La misma autora llevó a cabo posteriormente (1974) un importante trabajo
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sobre las estrategias reproductivas en una comunidad de Sí especies de anfibios en Santa
Ccci]ia, Lina localidad de la amazonia ecuatoriana con una impresionan temen te diversa
herpetofauna. 1-leyer es autor de numerosos trabajos sobre comunidades de anfibios, tanto en
América como en Asía tropical. En parte de ellos se ocupó de la estructura de las comunidades
de larvas de anuros, y del paprí que Ja competencia y la depredación en ellas, ejercerán sobre la
posterior ecología (le las formas adultas (l-leyer. 1973b; 1974a; 1976a). Otros importantes
trabajos de este autor, se ocupan de la ecología de cinco especies simpátridas de L~pi~¡ctltís
(1leyer y BeNin, 1973), de la comparación de las diversidades de especies dc anfibios y reptiles
que habitan en las bases de los grandes árboles en bosques secos de Tailandia, por un lado , y
en bosqties húmedos de Ecuador, por otro (1-{eyer y Serven, 1973) y de la repartición por
macrohábitats de 33 especies de anuros en la Cuenca Amazónica (1-leyer, 197(t). Scott (1976>,
comparó cualitativa y cuantitativamente datos sobre la herpetofauna del suelo del bosque
tropical, a partir de estudios propios llevados a cabo en varias localidades de Costa Rica y de
otros llevados a cabo por distintos autores en otras zonas: Filipinas (Brown y Alcalá, 1961),
Borneo (Lloyd et al., 1968> y Panamá (1-leatwole y sexton, 1966; Sexton ci al., 1964>. Pough
et al. (1917), aportan una base fisiológica para explicar el reparto espacial de las especies
nativas e introducidas de Eleutherodactvlus de Jamaica. Staton y Dixon (1977>, ofrecen
someros datos ecológicos sobre la comunidad de anfibios y reptiles de los llanos centrales de
Venezuela. 1-lódí (1977), estudió la segregación espacial de los machos de anuros durante los
cantos de apareamiento en “praderas flotantes”, cerca de Manaus, Brasil. El más completo
trabajo sobre una comunidad herpetológica neotropical llevado a cabo hasta la fecha, fué
realizado por Duelíman (1978 a> en Santa Cecilia, Ecuador. Como ya se ha comentado, aquí se
conoce la más alta biodiversidad y en dicha localidad y puntos cercanos, se han registrado un
total de 93 especies de anfibios y 92 de reptiles (Duelíman, 1990). El trabajo de Duelíman
(1978 a) es pionero además en hacer hincapié en la importancia de la biogeografía y de la
historia de las comunidades para explicar su composición actual. En 1979, Hoogmoed y
Gorzula estudian los anuros de tina sabana tropical venezolana, aportando datos sobre su
fenología y distribución espacial en las charcas. Toft y Duellman (¡979), efectuaron un estudio
preliminar de la estructt¡ra de tina comunidad formada por 53 especies de anuros en el río
Llullapichis, un afluente del PachUca, en la amazonia peruana, y la compararon con la
comunidad de Santa Cecilia. Además de toda esta gran cantidad de trabajos sobre comunidades
de anfibios en el neotrópico, durante Ja década de los 70 vieron la luz otros importantes trabajos
llevados a cabo en otras regiones tropicales de] Qlobo. En Africa tropical, aunque en zonas de
sabana y no de bosque, hay un gran número de contribuciones apanadas por Barbault (1972;
1974a; 1974b; 1974c; 197Cm; 1976b; 1976c). En Asia, son de destacar, aparte de los citados
trabajos de Heyer, cl de Inger y Colwell (1977), efectuado en Tailandia, y el de Voris (1977),
~R’~comparó sus datos sobre la herpetofauna de las bases de los árboles (le la selva de Sumatra,
con los (latos ya existentes para Tailandia y Ecuador (Heyer y Serven, 1973).
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Desde el inicio de la década de los 80 hasta nuestros días, ha seguido habiendo
continuas aportaciones, y quizá el rasgo general más destacable ha sido el creciente
cuestionamiento (le la competencia como único o más importante modelador de la estructura de
las comunidades biológicas. Toft (198<) a; 1981), comparó dos comunidades de suelo de
bosque tropical en Panamá, una en zona húmeda, y otra en zona seca, y en otro trabajo (Toft,
1980 b), estudió la ecología trófica de una comunidad (le 13 anuros diurnos en el río
Llullapichis, comparando la estación seca con la húmeda. En 1982 aparece un libro con los
resuluidos de un simposio que había tenido lugar en Kansas en el a ño 77, con el t luí lo de
“1 lerpetological Communities”, y editado por N. J. Scott. En dicha obra se pueden encontrar
importantes trabajos y revisiones sobre el tema. El de Scott y Campbell, ya citado
anteriormente, ofrece una revisión bibliográfica sobre la investigación en comunidades
herpetológicas; por su parte, Heatwole, en un trabajo al que también nos hemos referido ya,
aporta un repaso al estado de conocimientos sobre el tema, dedicando parte del trabajo a las
comunidades de bosques tropicales, y sacando algunas conclusiones generales en base a dichos
conocimientos. Jones estudia el solapamiento en el nicho trófico de cuatro especies de
Eleutherodactvlus caribeños. Por último, y dentro del mismo volumen, Scott estudia la
herpetofauna de parcelas de suelo de bosque tropical en Camerún, comparando los resultados
con trabajos similares va efectuados en los trópicos de América y Asia. También en Africa
tropical, y más concretamente en Gabón, Toft (1982), estudió la estructura de la comunidad de
anuros del suelo del bosque, durante la estación seca. Posteriormente, la misma autora (1985)
es responsable de una importante revisión de los conocimientos actuales sobre el reparto de
recursos en las comunidades de anfibios y reptiles, intentando establecer, a base de utilizar
todos los datos publicados existentes, qué dimensiones del nicho ecológico (y sus
subdivisiones) representan un papel más importante en la ecología de los distintos grupos de
herpetos, concluyendo que raramente está implicada una sola dimensión. Fugler (1986),
proporciona el primer y único trabajo sobre una comunidad herpetológica en Bolivia. Se trata
de un estudio sobre la distribución espacial y la fenología reproductiva de anfibios y reptiles,
llevado a cabo durante la estación seca en una localidad de bosque tropical en el norte del
departamento de Beni. fil autor compara además la diversidad de la comunidad con la de otras
localidades amazónicas ya estudiadas. En Perú, y de nuevo en el río Llullapichis (Panguana),
Aichinger (1987) estudió los patrones de actividad anual en la comunidad de anLiros. Cardoso y
Martins (¡987), esttidiaron la diversidad de anuros vocalizando en una comunidad del sudeste
de Brasil. Un estudio concentrado en una sola charca, en el que se aportan datos sobre la
distribución espacial durante la reproducción de las distintas especies de anuros presentes, es el
de Schlúter (1987). realizado en Panguana. Cardoso et al. (1989), analizaron también la
distribución espacial en relación a los lugares de ovoposición, desarrollo larval y sitios de
apareamiento, en dos comunidades de anuros del sudeste de Brasil. Duelíman (1989) revisa los
patrones generales de la estructura de las comunidades herpetológicas de las selvas
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neotropicales. Heyer et al (1990>, publican los resultados de largos años de estudio sobre la
cotnunidad de anuros de Boracéia, una localidad de bosque tropical atlántico en e] estado de
Sño Paulo, Brasil. Dichos autores aportan datos sobre la utilización de recursos por las distintas
especies, y comparan la diversidad de Boracéia con la de otras localidades neotropicales.
Rodrig¡íez y Cadle (1990), ofrecen la primera lista preliminar de la rica herpetofauna de Cocha
Cashu, con datos igualmente preliminares sobre la biología y distribuciones temporal y espacial
de anfibios y reptiles. Rand y Myers (1990), sumarizan los conocimientos largamente
acumulados sobre la herpetofauna de la isla de Barro Colorado, y Zimmerman y Rodrigues
(199<)), de la de las inmediaciones de Manaus y Duelíman (1990), compara las herpetofaunas
de estas tres, y otras dos localidades neotropicales más. Barbault (1991), da una interesante
aportación sobre la necesidad de aunar los conceptos de comunidad y dinámicas poblacionales
de las especies y los condicionantes anatómico-fisiológicos individuales, y para ello utiliza
como ejemplo las comunidades herpetológicas tropicales, y más concretamente, las de las
sabanas tropicales de Lamto, en Costa de Marfil, muy estudiadas por él. Finalmente, Rodriguez
(1992) estudia la distribución espacial y ecología (le la comunidad de anuros de Cocha Cashu,
en el Parque Nacional Manu, Perú, donde la diversidad de anfibios es casi semejante a la de
Santa Cecilia.
1.2) Marco teórico, justificación y objetivos del presente estudio.-
La ecología de comunidades surgió hace casi un siglo, de la mano de los trabajos de
ecólogos con avanzadas ideas, principalmente vinculados al campo de la botánica (ver por
ejemplo, Cajander, 1905). Desde entonces, se ha progresado mucho en la clarificación de
ciertos conceptos y en la comprobación de determinadas hipótesis, aunque las metodologías
aplicadas en el estudio del reparto de recursos en el seno de las comunidades, se han mostrado
en ocasiones portadoras de un gran número de limitaciones e inconvenientes (Schoener, 1974),
y demasiado a menudo no se han tenido en cuenta o se han olvidado los trabajos pioneros sobre
el tema. El resultado final es que se ha caído en muchos planteamientos circulares y se han
reinventado ideas ya establecidas, de modo que, en definitiva, el progreso en este área no ha
sido en realidad tan grande como el enorme númerode publicaciones existentes pudiera hacer
pensar (Oksanen, 1991). Una de las causas de la posible invalidez de muchos estudios, es el
establecimiento a priori de una serie de asunciones que en realidad no están comprobadas, o la
delimitación excesivamente artificial (por ejemplo, taxonómica), del campo de estudio
(Oksanen. 1991). En efecto, ciñéndonos a nuestro caso, sí una comunidad biótica es un
agregado de organismos viviendo juntos e interactuando en todos los niveles tróficos,
consecuentemente no está limitada a taxa concretos, y una “comunidad herpetológica”, por
definición, no es una entidad ecológicamente significativa (Heatwole, 1982). Teniendo en
cuenta (]tJC el ecosistema funciona como un todo, si acotamos parcelas arbitrarias para estudiar,
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dejaremos de tener en cuenta múltiples factores que están definiendo el cómo es y el cómo
funciona la propia subcomunidad que ya a priori habíamos subjetivamente seleccionado. Así,
sería más correcto hablar de el componente herpetofaunístico de la comunidad (Scott y
Campbell, 1982). A pesar de todo ello, y probablemente debido sobre todo a las limitaciones
personales de cada investigador para llevar a cabo estudios globales (para los cuales suele faltar
la mayoría del conocimiento previo elemental, especialmente en áreas tropicales), el estudio de
comunidades seafronia frecuentemente con el citado criterio taxónomico, y poco a poco se
pueden ir imbricando las piezas que representan tales estudios parciales, para descubrir el
funcionamiento del ecosistema como un todo. De hecho, una gran parte de la bibliografía
reciente considerada como de estudio de comunidades, se compone en realidad de estudios de
autoecología de especies individuales, una vía que no obstante puede ser muy útil para
aproximarse al estudio integrado de subcomunidades y comunidades (Barbault, 1991;
Schoener, 1986; Scott y Campbell, 1982). Toft (1985), no encuentra sin embargo tan arbitrario
el estudio de “comunidades herpetológicas”, ya que ciertos rasgos de la biología de los anfibios
y reptiles les hacen apropiados para un tratamiento separado de otros grupos zoológicos,
presentando ambas clases al mismo tiempo, características comunes (por ejemplo, la
ectotermia). Justificable o no la delimitación taxonómica del grupo de estudio, en lo sucesivo
seguiremos hablando de comunidad herpetológica o de comunidad de anfibios o de reptiles,
pero sabiendo ya a qué nos estamos refiriendo una vez hechas las observaciones antenores.
El grado de conocimiento sobre el funcionamiento de las comunidades herpetológicas
tropicales, si bien como hemos visto, ha aumentado considerablemente en los últimos años, es
todavía muy bajo, y ampliarlo urge desde el momento en que la tasa de destrucción de los
ecosistemas forestales tropicales es alarmante. La necesidad de estudios de este tipo en
diferentes áreas es por tanto apremiante, para evaluar el papel que los herpetos juegan en la
dinámica de los citados ecosistemas, permitir la comparación de gradientes de diversidad, etc
(Duelíman, 1978 a; 1988; Duelíman y Koechlin, 1991). I)e hecho, si bien en un principio se
consideró que, debido a su baja tasa metabólica, anfibios y reptiles podían tener un escaso
papel en el flujo de la energía dentro de los ecosistemas, la alta biomasa que en ocasiones
comportan sus poblaciones mítiga tal limitación, y se ha demostrado lo equivocado de esta
generalización inicial (Burton y Likens, 1975a; 1975b). Toft (1985), recomienda además
continuar con los estudios de reparto de recursos en anfibios y reptiles, ya que aún queda
mucho por saber y nos pueden deparar sorpresas; no obstante, advierte de la necesidad de ser
conscientes de que más de un fenómeno estará implicado en los patrones de dicho reparto, y se
deberían explicar sus causas. Barbault (1991), recomienda el estudio de los ciclos
reproductores de los herpetos en los bosques tropicales, como medio de entender la estructura
de sus comunidades, de las que, opina, aún se sabe muy poco.
En el presente trabajo, hemos intentado aproximarnos al conocimiento de la comunidad
reproductora de anfibios de Puerto Almacén, por medio de la integración de los datos obtenidos
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del estudio atuoccológico de cada una de las 42 especies que la componen. Se trata del primer
estudio de este tipo llevado a cabo en Bolivia, y en bosques húmedos subtropicales al sur del
ecuador. l)e tina manera general, se prewnde:
- Obtener información sobre la autoccología de las 42 especies de la comunidad, en los distintos
aspectos de fenología, uso del espacio, reproducción y cantos, y comparar esta información
con la existente en la bibliografía.
- Dar una clave y diagnosis útiles para el estudio de la anfibiofauna de la región.
- Integrar los resultados autoccológicos parciales para dar una idea somera de la estructura de la
comunidad de anfibios, atendiendo a la posible competencia interespecífica.
- Obtener conocimiento del canto de apareamiento, inédito pata muchas especies, y del reparto
del recurso acústico por parte de ellas.
- Analizar las características zoogeográficas de la comunidad como medio de explicar su actual
composícion.
- Comparar los resultados con los de otros estudios semejantes con el fin de sacar conclusiones
parciales y globales.
1.3) Limitaciones de los datos.-
A lo largo de la bibliografía concerniente al estudio de la comunidades bióticas, y más
concretamente, de las herpetológícas, encontramos en ocasiones consejos o recomendaciones
sobre cómo encarar dichas investigaciones. Así, Schoener (1974) formula una serie de
preguntas que cabe hacerse sobre distintos aspectos del problema referente al reparto de
recursos, y a las que interesaría buscar respuesta. Duellman (1978 a) recomienda, a la horade
estudiar una comunidad herpetológica tropical, hacer, entre otras, dos cosas: 1), dividir el área
de estudio en dos zonas, en una de las cuales se colectarían especímenes, y en la otra
únicamente se efectuarían observaciones sobre el terreno, para así evitar la interferencia de la
colecta sobre las poblaciones en estudio, y la posible alteración de los resultados que de otro
modo se habrían obtenido; y 2), conseguir series de ejemplares de cada especie (a ser posible
de cada sexo y clase de edad) a lo largo de todo el año, para así obtener datos fenológicos sobre
dieta, reproducción, etc. En todos los casos, idealmente el esfuerzo en la toma de datos debería
ser el mismo a lo largo del año y en los distintos medios. Por su parte, Scott y Campbell
(1982), recomiendan una toma de datos estandarizada para poder hacer algo de suma utilidad,
como es la comparación entre distintas comunidades, y avisan sobre el peligro de hacer
excesivas generalizaciones sobre el funcionamiento de las comunidades basándose sólo en un
estudio concreto, desde el momento en que las poblaciones de anfibios y reptiles vanan
notablemente de un año a otro, con todas las consecuencias que ello puede acarrear a la
estructura de la comunidad, mediante, entre otros factores, la fluctuación de los niveles de
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potencial competencia interespecífica (ver Schocner, 1982) Por último, Scott y Campbell
aconsejan, en orden a obtener resultados más útiles y satisfactorios, un cuidadoso planeamiento
previo de qué es lo que se quiere averiguar y cómo.
En contraste, muy pocos estudios sobre comunidades herpetológicas, y aún menos en
medios forestales tropicales, cumplen los requisitos anteriores. A menudo dichos estudios son
el resultado de años de colecta y trabajo en un área, pero sin que desde el principio se
persiguiese un objetivo concreto, no siendo el de la mera inventariación de la fauna. Por tanto,
al final suele haber notables lagunas en los datos; la toma de ellos habitualmente no es igual al
principio que al final del estudio, en que se han corregido defectos y estandarizado los propios
métodos, de modo que parte de la información no puede ser utilizada o comparada. No
obstante, aun en estudios así llevados a cabo, siempre se pueden sacar interesantes
conclusiones y abrir nuevos interrogantes (ver por ejemplo, Duelíman, 1978 a; Heyer et al.,
199<)).
El estudio presente no se sustrae a estos inconvenientes. En primer lugar, no se tiene
una idea exacta de lo que ocurre con ciertas especies durante la época seca. De algunas especies
observadas activas al inicio de la estación de lluvias, se ignora desde cuándo lo están, e igual
ocurre al final de la misma, en que ciertas especies siguen activas y no se sabe hasta cuándo.
Los tamaños de muestra colectada no son los mismos para todas las especies, y tampoco
reflejan fielmente su abundancia diferencial, ya que se hizo un mayor esfuerzo en colectar las
que eran más escasas. Los elemplares no se colectaron uniformemente a lo largo de la estación,
con lo cual las variaciones en el estado reproductivo de las especies no pueden ser seguidas
fielmente. El esfuerzo no ha sido por tanto uniforme en el tiempo y en el espacio, y no se hizo
la separación en dos áreas propuesta por Duelíman hasta el segundo año (en el que el
denominado Curichi Grande fue utilizado como lugar de colecta). No obstante, consideramos
de baja incidencia el número de ejemplares colectados como para que su falta fuera acusada
dentro de la precisión de los censos efectuados, y en los casos en que no té así, esto fue
tenido en cuenta. No se dispone de grabaciones del canto de todas las especies, y no se trabajó
con las comunidades de lanas.
Por último, se ignora casi todo acerca de qué es lo que hacen los anuros mientras no
están en actividad reproductora o alrededor de las zonas en que dicha actividad es llevada a
cabo. La observación de especímenes lejos de tales enclaves es muy ocasional salvo para
contadas especies, y esta parece ser la norma (Heyer, 1976b; Heyer et al., 1990), aunque
frecuentemente en otros trabajos no se comente este problema. Por tanto, la estructura general
de la comunidad es desconocida, y sólo podemos hablar de las interacciones de las distintas
especies en el contexto de la estación reproductora.
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2> AREA DE ESTUDIO
2.1) Generalidades t’isicas de Bolivia.-
2. 1 . 1) Geografía -
Bolivia ocupa la parte centro-occidental de América del Sur, entre los paralelos 09<’ 30’
y 23<’ 00’, y los meridianos 570 30’ y 69<’ 40’, y tiene una extensión de 1.098.581 Km2
(Brockman, 1986). Por tanto, el país cae de lleno en la zona tropical, al hallarse al norte del
Trópico de Capricornio y al sur del Ecuador. Limita al Norte y al Este con Brasil, al Sur con
Paraguay y Argentina, y al Oeste con Chile y Perú. En Europa se suele tener un concepto vago
de la geografía boliviana, con un estereotipo centrado en el paisaje altiplánico, pero esto no
corresponde demasiado bien a la realidad.
Fisiográficamente, Bolivia se puede dividir en dos grandes regiones: la cordillera andina
y los llanos orientales, con desniveles entre ambos de más de 6500 ni Entre ellos está la
denominada región de Los Valles. La cordillera pertenece a los Andes centrales, y alcanza aquí
su máxima anchura, El 50 % de la superficie del país pertenece al dominio andino. Penetra la
cordillera por la parte occidental del país, y se bifurca en dos. La Cordillera Oriental toma
dirección NO-SE hasta la latitud 180 305, en donde toma dirección N-S. Por su parte, la
Cordillera Occidental, de carácter volcánico, toma dirección N-S desde el principio, delimitando
la frontra con Chile. Entre ambas queda un área extensa de llanuras elevadas, conocidas en
conjunto como Altiplano, con extensos lagos (Titicaca, Poopo) y salares (Uyuni, Coipasa). La
altitud media del altiplano es de 3700 m, y su extensión abarca 130.000 Km2 (Montes de Oca,
1982). La Cordillera Oriental desciende bruscamente hacia las llanuras onentales, que ocupan el
otro 50% del país, en su zona septentrional y oriental. Dichas extensiones están surcadas por
caudolosos ños que tienen su origen en los Andes, como el Pilcomayo, Mamoré, Beni y Madre
de Dios. El relieve es llano, intercalándose en algunas regiones cordilleras de poca altura.
Flidrológicamente, Bolivia fomm parte de tres cuencas: la del Amazonas, con tina extensión de
724.000 Km2 dentro de sus fronteras, constituye el 66% de la superficie del país; la del Plata,
con 229.500 Km2, representa el 21%; y la cuenca interior del altiplano, con 145.081 Km2,
abarca el restante 13% (Brockman, 1986). Además de multitud de ríos, tanto en el altiplano
como en las zonas bajas se encuentran numeroso lagos, lagunas y zonas pantanosas.
Políticamente, Bolivia está dividida en nueve departamentos (divididos a stí vez en
provincias), a saber: Pando, Beni, Santa Cruz, La Paz, Oruro, Cochabamba, Potosí,
Chuquisaca y Tania (Fi g.2.l).
II
Fig. 2.1 Mapa de Bolivia mostrando la situación del área de estudio
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2.1.2) Geología.-
La Cordillera Andina, verdadera organizadora del clima del subcontinente sudamericano
(Morello, 1984), se forma como consecuencia del choque de las placas Sudamericana y de
Nazca (Gómez Molina y Little, 1981). Su composición consta de rocas sedimentarias
paleozoicas de hasta 45<) millones de años de antiguedad. El levantamiento se inició hace 20<)
millones de años, tras el que siguió un fuerte proceso de erosión iniciado a principios del
Cenozoico, seguido de un nuevo levantamiento ya en el Plio - Pleistoceno (James, 1973).
Los llanos orientales están formados a base de espesas capas de sedimentos recientes
depositadas sobre terrenos precámbricos. El escudo precámbrico brasileño aflora en extensas
zonas de Pando, Beni y, sobm todo, Santa Cruz.
2. 1 .3) Clinia. —
La posición geográfica de Bolivia en el continente y su complejidad orográfica,
determinan la existencia de notables variaciones climatológias en reducidos intervalos
espaciales. En general, hay un gradiente de temperaturas creciente de Oeste a Este, y de
humedad creciente de Sur a Norte. Existe estacionalidad anual, de modo que hay una época
lluviosa y una época seca, de duración e intensidad variables según las zonas. La época seca,
que coincide con el invierno austral, puede durar desde un mes en las regiones más humedas, a
once meses en las más secas. La precipitación varía desde los escasos 100 mm anuales al sur
del altiplano, a los casi 60(X) de Villa Tunari, en el piedemonte andino. En la cordillera hay
nieves perpetuas por encima de 5300 ni, y el clima es frío y seco. En los valles varía desde frío
y seco a cálido y húmedo, en función de su altitud, latitud y orientación. Por ejemplo, en Potosí
hay valles secos y áridos con temperaturas medias de 180 C, y un promedio de precipitación de
400-SOOmm. Los valles orientados al N en la Cordillera Oriental (“yungas”), recogen mucha
lluvia procedente del Atlántico y de la Cuenca Amazónica, mientras que la Cordillera Occidental
padece una “sombra de lluvia”, y consecuentemente las precipitaciones son muy bajas o casi
inexistentes, como en la Puna de Atacama, en la frontera chileno-boliviana. En el altiplano, las
temperaturas medias anuales van de 110 C en el norte del mismo, a 70 C en el sur, con
oscilaciones diarias muy altas. La precipitación es mayor en el área norte (Titicaca), con hasta
900 mm anuales, y mínima en el sur de Potosí, con los escaso 100 mm ya mencionados.
En los llanos orientales se puede distinguir una zona de clima tropical en el norte de
La Paz, norte de Cochabamba, Pando, Beni y norte de Santa Cruz, con medias de
temperaturas por encima de 250 C y precipitaciones siempre por encima de 100<) mm. Una
zona de carácter templado se distribuye por el sur de Santa Cruz y este de Chuquisaca y
Tanja. El clima es aquí muy caluroso en verano, y con inviernos muy secos. Las
precipitaciones anuales son inferiores a 1000 mm y las temperaturas medias, de 240 C, pero
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con descensos muy bruscos cuando soplan vientos del sur (Brockman, 1986; Gómez Molina y
Little, 1981; Montes de Oca, 1982; Morales, 1990).
2.1.4) Vegetación>
La variabilidad fisiográfica y climática de Bolivia propicia la existencia de gran número
de formaciones vegetales diferentes. Tosi et al. (1975), distinguen un total de 48 zonas de vida
distintas. La riqueza botánica se estima en no menos de 15-20000 especies de plantas
superiores. Se han hecho distintos intentos de categorizar botánicamente las diferentes regiones
(ver por ejemplo, Ellemberg, 1981; Hueck y Seibert, 1972; Tosi et al., 1975). Muy a grandes
rasgos y resumiendo un poco todos ellos, podemos distinguir cinco grandes zonas de
vegetación, a saber:
- Bosque tropical o subtropical de llanura.- Se distribuye por Pando, norte de La Paz, norte de
Cochabamba, Beni y norte de Santa Cruz. Hay grandes áreas de sabana intercaladas,
especialmente en Beni y regiones de Santa Cruz. El cambio de bosque tropical a subtropical es
wadual y en ocasiones sólo perceptible estructuralmente, durante la época seca.
- Bosque húmedo subtropical de montaña.- Ocupa las laderas orientales entre 1000-3300 m
aproximadamente, constituyendo los bosques de niebla que van desde los muy húmedos de La
Paz, Cochabamba y parte de Santa Cruz (yungas) a los semihúmedos del suroeste de Santa
Cruz, Chuquisaca y Tanja (selva Boliviano-Tucumana).
- Chaco.- Es el bosque seco espinoso que se extiende por el sur de Santa Cruz y este de
Chuquisaca y Tarija, con una estacionalidad muy fuerte.
- Valles mesotermícos.- Son los valles interandinos con vegetación variable según factores de
altitud, latitud y orientación, y van desde muy secos a muy húmedos.
- Puna y altiplano.- Es la alta niontaña, caracterizada por su vegetación baja de gramíneas y
plantas adaptada al frío, con escasa representación arbórea (Polvíenis)
.
2.1.5) Fauna.
La fauna sudamericana, además de ser una de las más ricas del mundo, presenta
interesantes peculiaridades y un alto grado de endemismo en virtud del prolongado aislamiento
a que estuvo sometido el subeontinente. La fauna neotropical presenta mayores afinidades con
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la africana y, en menor medida, cori la australiana, que con otras regiones zoogeográficas del
planeta; ello es debido a que en el pasado dichas tres regiones constí tuveron el gran continente
dc (iondwana, el cual se dividió en el Jurásico temprano, hace aproximatlamentts 180 millones
de anos. Stidameríca se separé del resto en el Eoceno—Oligoceno, fi ace aprox itrad ameníc 50
tu iliones ti e a ños, y perm:ín cci o aislada ha st a hace 5.7 millones de a nos, en que se cerró
definitivamente el puente centroamericano (Dietz y Holden, 1970). La comunicación así
establecida con Centro y Norteamérica, no fi izo si no enriquecer notableme tite la fa un a por
medio de intercambios con la región Neártica, aunque también supuso la cxt inc ióri dc muchas
formas, Elementos neárticos como el puma (Felis concolor), se extienden hoy hasta la
Parau on í a, y grupos neotropica les como los Trocbi 1 ídae alcanzan Ca nad :í.
Bolivia, corno compendio de casi todos los grandes biomas de Sudamérica. tiene una
fauna exíraordinarianícnte rica, especialmente en los llanos ortentales y laderas andinas. Casi
toda la gran fauna sudamericana está representada en el país, con un gran predominio del
componente amazoníco. Las fluctuaciones climáticas cuaternarias redujeron la extensión de la
selva tropical a determinados “refugios” (Haffer, 1969), de modo que la gran biodiversidad en
este medio no tendría su origen tanto en su a menudo postulada inmutabilidad y estabilidad a lo
largo de millones de años, como en un proceso dc especiación vicariante favorecido por dichas
fluctuaciones climáticas (Duelíman, 1982). Estas áreas que permanecieron como refugios para
la fauna forestal, poseen hoy la más alta diversidad biológica del planeta. Una de ellas ocuparía
la región del piedemonte andino amazónico boliviano (ver Haffer, 1979).
A grandes rasgos, la fauna de vertebrados de Bolivia puede contener unas 300 especies
de mamíferos, distribuidas en 11 órdenes y 29 Ñtmilias (Anderson, 1982); en aves es uno de
los países más ricos del mundo, con no menos de 1257 especies (Renisen y Traylor, 1989);
como mínimo se hallan 210 especies de reptiles, en 3 órdenes y 17 familias (Fugler y De la
Riva. 1992; Fugler et al., en preparación); hay aproximadamente 200 especies de anfibios, de
tres órdenes y 12 familias (De la Riva, 1990 b); por último, de peces es difícil conocer tina cifra
siquiera aproximada, pero baste como orientación que sólo en la región amazónica de Bolivia,
se conocen no menos de 385 especies, (Lauzanne et al., 1986). En cuanto a la riqueza en
invertebrados, sobre todo en insectos, es incuantificable.
Cada ecoregión tiene sus propias peculiaridades en cuanto a su fauna, si bien hay
especies de amplia distribución que octí pan varias de el las. Se podrían caracterizar varías
principales regiones faunísticas diferenciadas, más o menos corí-espondientes con las zonas de
vegetación. La región amazónica es, como se ha comentado, la más rica en formas; en Santa
Cuz y parte de Beni se nota tina gran influencia dc la fauna del ‘‘cerrado’’ del centro y sudeste
(le Brasil, cíne penetra a través tic sabanas y pampas. Los val les andinos presentan en ocas iones
una tau mi con un gran porcen taje de endemismos, sobre todo entre los anfibios. Los bosques
nubla(los andinos tienen una gran abundaducia de estas formas, y en ellos y en el piedemonte se
InI lan especies con distribución en ‘‘arco andino’’, esto es, q tic ocupan toda la parte al Li (le la
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Cuenca Amazónica siguiendo la cordillera o su cercanía, desde Venezuela hasta Bolivia (Lynch,
1979); ejemplos típicos de este modelo son el oso de anteojos (Thremarctos ornatus) y las ranas
de la familia Centrolenidae. La región chaqueña tiene algunas formas endémicas, y en general,
una fauna bien caracterizada, incluyendo curiosas adaptaciones entre los anfibios (Gallardo,
1979). Por último, la región altoandina es más pobre en especies aunque también se presentan
gran número de ellas exclusivamente aquí, o tienen en ella sus principales efectivos (Camelidae,
Plioenicopteriiformes).
En lo que concierne a la herpetofauna, al igual que en otros grupos, la diversidad de
ecoregiones propicia una diversidad alta, pero este efecto se ve atenuado en parte por el hecho
de hallarse Bolivia lejos de algunos de los principales centros de especiación dentro de
Sudamérica, con la consecuencia de que relativamente pocas especies de algunos grupos
alcanzan el país; así, la relación n<’ familias/n9 especies es bastante alta, al menos en el caso de
los anfibios, contrariamente a lo que ocurre por ejemplo en Ecuador (De la Riva, 1990 b).
2.2) Descripción general del área de estudio.-
2.2.1.) Localización geográfica.-
La localidad donde se ha llevado a cabo el trabajo de campo es una estancia ganadera
llamada Puerto Almacén. Está situada en el cuadrante suroccidental de la CuencaAmazónica, en
la provincia Nuflo de Chávez, departamento de Santa Cruz, a unos 70 Km al NO de
Concepción, capital de la provincia, y a unos 350 Km al NE de Santa Cruz de la Sierra, capital
del departamento. Las coordenadas geográficas son 150 46’ 5, 62<~ 15’ 0 (Fig. 2.1). Dicho
punto cae dentro de la región llamada Chiquitania, que comprende gran parte del área del
departamento situada al oriente del Río Grande o Guapay. La estancia es atravesada por el curso
alto del Río Negro, uno de los tributarios del río Baurés, que va a desembocar en el Iténez o
Guaporé; éste, que delimita la frontera con los estados brasileños de Mato Grosso y Rondónia,
drena una cuenca dc 3<)3.<XX) km2, de los cuales 196.650 pertenecen a Bolivia. El Iténez es uno
de los ríos que, junto a otros igualmente caudalosos, como el Beni, Mamoré y Madre de Dios,
da lugar al Madeira, uno de los principales afluentes (leí Amazonas por su derecha
2.2.2.) ¡lis tona y usos dc la zona.
Puerto Almacén se encuentra sobre el antiguo camino de Los Gomales o Perseverancia,
a 3.5 Km de la pequeña aldea de Cosorió. l)icho camino tuvo a mediados dc siglo mayor
trasiego q tic en la actualidad, debido a la explotación del caucho en el curso bajo de Río Negro.
Con la caída de la “fiebre del caucho”, la zona se vió progresivamente despoblada debido a su
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alejamiento e incomunicación, produciéndose un flujo de campesinos hacia áreas urbanas,
especialmente Concepción y Santa Cruz. Durante el periodo de estudio, el camino, que parte a
la izquierda de la carretera de Concepción a San Ignacio de Velasco, a 12 Km de aquella
localidad, era tortuoso y a menudo impracticable durante la estación de lluvias, y llega tan sólo
hasta la aldea de Monteverde, 40Km al norte de Puerto Almacén; los 110 Km que restan hasta
Perseverancia han sido devorados por la vegetación. La densidad de población es muy baja en
el área, la cual está prácticamente virgen e inexplorada en una extensión de miles de km
cuadrados, y sólo algunas pequeñas comunidades dispersas se alinean a lo largo de los 98 Km
del trazado del camino. Las principales son San Juan, Cosorió y Monteverde, con unas 15
familias cada una. Otros puntos de menor densidad, incluso con una sola familia, lo constituyen
algunas pequeñas aldeas o estancias, como son San Ramón, Bella Esperanza, Tacusito, El 26,
Las Lajas y la propia Puerto Almacén.
La población de la zona, compuesta por indios chiquitanos ejerce una economía de
subsistencia basada en la agricultura itinerante, por el proceso de rozar, talar y quemar el
bosque (“chaquco”). Cada año, una pequeña porción de terrreno (“chaco”) es así tratada por
cada familia, y cada tres o cuatro años, una parte del chaco es abandonada, dando lugar a un
bosque secundario (barbecho). Los principales productos cultivados son arroz, maíz, plátano,
yuca y papaya. La proteína animal es obtenida principalmente de la caza y la pesca, aunque
algunos animales domésticos son mantenidos como reserva, principalmente cerdos, gallinas y
patos. También se consumen miel silvestre y algunos frutos de la selva.
Hay una moderada actividad maderera en la zona de San Juan, y una pequeña mina de
piedras semipreciosas empezo recientemente a ser rústicamente explotada a 1<) Km de Cosorio.
2.2.3.) Orografía.-
Toda la zona presenta un relieve ligeramente ondulado (“lomerio”), con una altitud
media sobre el nivel del mar en torno a los 300 m. Cada pocos km se encuentra algún pequeño
arroyo o cauce tributario del Río Negro. I)eterminadas pequeñas depresiones cori mal drenaje,
sufren periódicas inundaciones durante la estación lluviosa (‘curichis”).
2.2.4.) Geología.-
El área de Rio Negro pertenece a la porción boliviana del Escudo Precámbrico
Brasileño, que se halla entre los terrenos más viejos del inundo, con una antigñedad en torno a
los 570 millones <le años, Según el Mapa Geológico del Area del Proyecto Precámbrico (1976-
1983), del Servicio Geológico de Bolivia y el Servicio Geológico Británico, Puerto Almacén se
ubicaría en un terrreno de gneises con fajas o bandas de granulita hipersténica charnokííica,
enderbítica y básica, granulitas cálcicas y cordieríhicas, y lepititas. Se encuentran filones
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dispersos de cuarzo brechoso y zonas de milonita. En la orilla derecha de Río Negro, hay
cobertura laterítica de bajo nivel. Se encuentran dispersos afloramientos graníticos (“lajas”). El
propio nombre del río, proviene de su color oscuro, conferido por el lecho de rocas negras
sobre el que discurre; dichas formaciones rocosas, fom~an en algunos tramos encajonamientos
y rapidos (“cachuelas”).
2.2.5) Edafología.-
Según Unzueta, (1975), el suelo en el Bosque Húmedo Subtropical., presenta un
horizonte A oscuro, con un notable enriquecimiento de arcilla en el horizonte 13. El material
originario, lo presentan sedimentos cuaternarios viejos y sedimentos fluviales jóvenes, según la
zona. Killeen et al. (1991), estudiaron la ecología paisajística de las regiones de Concepción y
Lomerio; si bien la cubierta vegetal difiere de la de Puerto Almacén, dichos autores aportaron
los datos edafológicos concretos más cercanos disponibles. En la zona considerada por ellos,
encuentran un mosaico edafológico, con la consiguiente heterogeneidad en la vegetación. La
sabana arbolada (que en la dirección Concepción - Puerto Almacén se va conviniendo
gradualmente en un bosque semideciduo continuo, para terminar en bosque húmedo
subtropical) se asienta sobre planicies con suelos derivados de sedimentos terciarios (ultisoles u
oxisoles) de gran acidez (pH=4.2-5.7) y baja fertilidad. En las islas de bosque dentro de la
sabana, los suelos (alfisoles) son menos ácidos (pH=5.2-6.4) y más fértiles. Los afloramientos
lateríticos son frecuentes en las laderas y zonas erosionadas. En las zonas colinosas, el bosque
alcanza su máximo desarrollo en las laderas, prevaleciendo en áreas con suelos derivados de
rocas graníticas metamórficas, menos resistentes a la nieteonzacion.
2.2.6) Clima.-
El rasgo climático más característico de la región es su acentuada estacionalidad,
distinguiéndose claramente un verano lluvioso y un invierno seco. Según el sistema de
lhorníhwíte, con datos del Servicio Nacional de Meteorología de Bolivia (años 1948-1978),
Puerto Almacén caería en una zona de tipo climático sub-húmedo-seco, con unos valores límites
del índice dc humedad de -20-0, y dentro de las líneas de isotermas tic 22~24o C y de isovetas
(le 1 (XXI - 1 2(X) ir ir a n u ales
l)e n tro dc las ‘‘zonas (le vida’’ de Tos i et al. (1975). Puerto Al tracé n está en la
correspondiente al “Bosque Húmedo Subtropical”. Secún Unzueta (1975), la biotemperatura
mcd ia anual (véase Unzueta, 1975, para la explicación dc este concepto) en esta zona de vida
osci 1 aria entre 23 y 24<’ C. Las biotemperaturas mcd ias mensuales, sufren una í i gera vañación,
y la estación seca es de más larga duración que en la zona tropical propiamante dicha. La
estación lluviosa comienza aproximadamente a finales de Octubre y tem~ina a finales de Abril.
IX
Las estaciones meteorológicas más cercanas en donde se dispone de datos de años
acumulados, son San Javier y Concepción. Amb¿ts caen en diferentes zonas de vida entre sí y
respecto a Puerto Almacén (tosqtie Seco Templado y Bosque Húmedo Templado en transición
a Bosque Seco, respectivamente), y por tanto, sus datos no son muy extrapolables. El aspecto
de la vegetación es de hecho marcadamente distinto, y sólo el área de “La Dolorida”, entre las
dos, presenta un bosque estructuralmente semejante al de nuestra área de estudio. Con datos de
31 años en Concepción se aprecia que el promedio mensual de temperatura no varía mucho
durante el año, siendo los meses más calurosos los de Octubre y Noviembre, al final de la
época seca (ver Hg. 2.2). l)urante los meses de Mayo, Junio y Julio. vientos procedentes del
sur <“surazos”), pueden hacer descender la temperatura hasta 3” C. Para la Chiquitania en
forma global, Killeen (1991), comenta que la estación seca tiene una duración de cinco meses.
La precipitación anual es de alrededor de 1200 mm (700-1500). Las temperaturas medias
diarias alcanzan un máximo de 26” C en Noviembre y un mínimo de 21 en Junio, con
temperaturas mínimas de 10” C en invierno y máximas de 33<’C en el inicio del verano.
Durante las dos temporadas de lluvias en que se llevó a cabo el trabajo de campo, se
registraron in situ la temperatura y la humedad relativa (cuatro lecturas diarias) y la precipitación
(una lectura). Los resultados son sumarizados en las figuras 2.3-2.2<) y los anexos 1 y 2.
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Concepción (500 m)
100 mm
Estación Húmeda
LI. Estación Seca
Precipitación >100 mm/mes (escala reducida a 1:10>
Fig. 2.2 Diagrama climático de Concepción, 70 Km al SE de Puerto
Almacén, con datos de 31 años, a r curva de medias mensuales de
temperaturas; b = curva de medias mensuales de precipitación (Modificado
de Killeen et al, 1990).
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2.2.7) Vegetación.-
Partiendo de Concepción hacia Puerto Almacén, se puede observar un cambio en la
cobertura vegetal, de modo que hasta unos 35 Km antes de llegar, la formación que se
encuentra es una pampa arbolada o “cerrado”, con islas de bosque semideciduo dispersas por
todo el paisaje (especialmente en las zonas bajas), que se van haciendo más frecuentes hacia el
norte, hasta formar una masa ya continua. En ella existen intercaladas planicies terciarias con un
bosque bajo dominado en un 50% por la palmera “cusi” (Orbignva ohalerata). Finalmente, se
alcanza la formación del bosque húmedo subtropical en todo su esplendor, que se va haciendo
progresivamente más húmedo hacia el norte. Este fenómeno se aprecia bien en las fotos de
satélite, en las cuales el color pardo-verdoso indica el bosque semideciduo, y el rojo, el bosque
siempre verde; en ellas, se advierte un gradiente de sur a norte, de modo que el primer color
aparece mayormente en las cercanías de Concepción y progresivamente va virando al rojo, que
es mas intenso desde la altura de Puerto Almacén hacia el norte, y en las proximidades del do.
La formación vegetal clímax en la zona, es por tanto el Bosque Húmedo Suba-opical
(Tosi et al., 1975). Este tipo de bosque presenta en Sudamérica su máximo exponente
precisamente en las masas forestales de esta región del departamento de Santa Cruz. Según
Unzueta (1975), dicho bosque se caracteriza por la presencia de dos estratos bien definidos,
uno a 30 m de altura, y otro a 22 m. La riqueza forestal es notable, con ciertas especies
maderables de alto valor comercial, alcanzándose una diversidad de árboles en tomo a las 36
especies por hectárea. El porcentaje de especies caducifolias puede llegar al 50%. Se produce,
en consecuencia, una cierta estacionalidad en los fenómenos de la floración y fructificación
(Beck, 1986). Las especies arbóreas más características del área, son:
Annonaceae: Porcelia nitidifolia (“lúcuma”). Apocynaceae: Stemmadenia so
.
(“amarillo”). Arecaceae: Orbi2nva uhalerata (“eusi”), Pvrenoulvohis infesta (“marayahú”),
Scheelea nrinceps (‘motacú”). Borraginaceae: Cordia nodosa (“picana amarilla”).
Caesalpinaceae: Caesal pínea oeltop horoides (“momoqui”), Peltoavne confertifiorum
(“rtwrado”). (7iusiaceae: ~?alonhvllum brasiliense (“plomaría”), Rheedia achaeahiru
(“achachairá”), It brasiliensis (“guapornó”). Compositae: Vernonia so. (‘paichané”).
Euphorbiaceae: 1-lura creoítans (“ochoó”). Lecythidaceae: Cariniana so. (‘yesquero”).
Legui~inosae: Anadenanthera macroca a “eurupaú”), Centrolobium so (“tarara” ) - Meliaceae:
Cedrela son. (“cedro”). Mimosaceae: Enterolobium timbouva (“oreja de mono”). Moraceae:
Cecronia leucocoma (“ambaibo”), Ficus son. (“bibosi”). Myristicaceae: Virola sebifera (“sangre
de toro”) Pdheceílobium saman (“penoco”). Polygonaceae: Triolaris caracasana (“palo santo”).
R uD íaccac: CalI icooh viiii m spníceant, tu ( ‘‘guayabochi ‘‘), Genl cm americana (‘‘bi ‘‘).
Para toda la (?hiquitania, Kil leen et aL (1991), compilaron, en base a trabajos anteriores,
un total de 165 especies diferentes de árboles. En las regiones de Concepción, Lomerio y San
3 0
Ignacio de Velasco, la densidad de árboles/Ha (DAM>20 cm). es de 120-14<), alcanzando rara
vez hasta 240 -
El bosque presenta en Puerto Almacén un franco predominio de componente amazónico
pero todavía con una notable influencia cualitativa chaqueña y del ceaado El aspecto general es
el de tina selva húmeda con profusión de lianas. En la estación seca, un porcentaje notable de
los árboles pierde la hoja, cambiando en parte la fisonomía del bosque. Este, carece de un dosel
continuo, de modo que la cantidad de luz que alcanza el suelo es suficiente para permitir el
crecimiento de un sotobosque de densidad en ocasiones notable, lo que hace difícil la
progresión fuera de sendas ya previamente macheteadas. Los emergentes del dosel están
representados sobre todo por el “bibosi” (Reus so.) de grandes raíces tabulares, y el “ochoS’
Hura cre itans) de fuste recto y corteza espinosa, ambos con ejemplares superando los 35 m
de altura. También se encuentran, moderadamente abundantes, algunas palmeras, como el
rnotacú Seheelea rinceos).
2.2.8) Fauna.-
La fauna del área de Puerto Almacén presenta, al igual que la flora, un componente
amazónico predominante, como se verá más concretamente en el caso de los anfibios. La mayor
parte de los grandes vertebrados típicos de la biota amazónica se encuentran en el área.
Comentaremos aquí lo que se pudo inventariar de los diversos grupos animales, con excepción
de los anfibios, y circunscribiéndonos sólo a Puerto Almacén (en áreas relativamente cercanas,
como las pampas en el camino a Concepción, se encuentran especies características de estos
medios, que nunca entran en el bosque).
2.2.8.1) Peces>
El Rio Negro posee una considerable riqueza piscícola. Frey (1990), encuentra un total
de 21 familias de peces durante la época seca en Perseverancia, y considera que la comunidad
piscícola está virtualmente intacta, a juzgar por la variedad de aves ictiófagas registradas. Muy
probablemente, la diversidad piscícola a la altura de Puerto Almacén es menor que en los tramos
inferiores del río. Las especies más conspicuas son las pirañas (Serrasalmus <jpp,), bagres
(Honlias malabaricus>, y surubíes (Pseudopla¿vstoma spp.). Además, diversas especies de
lorícarídos y peces menores son abundantes y fácilmente observables. En charcas estacionales
como el Curichi (leí Capibara (ver apartado 2.3.3), se ha podido comprobar la presencia de
anguilas que pasan la estación seca enterradas en el barro.
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2.2.8.2) Reptiles.-
Los reptiles están bien representados en número de especies, pero, salvo escasas
excepciones, presentan muy bajas densidades. Este hecho obliga a pensar que con seguridad
quedan varias especies mas por encontrar, especialmente entre las serpientes. Nos detendremos
un poco mas en su análisis, por constituir, junio a los anfibios, la comunidad herpetológica.
Dentro de los Lacertilia, la familia Gekkonidae está representada porel pequeño geko
diurno Gonatodes humeralis. Sólo se encontraron dos ejemplares, uno durmiendo por la noche
en la vegetación aledaña a una charca en bosque primario, ye] otro en el interior de la casa. La
familia Polychridae está representada por Anolis yunctatus, del que se encontraron dos
ejemplares, tino activo de día y otro durmiendo por la noche, ambos sobre hojas de Heliconia
en bosque primario. Aunque no llegó a ser observado ningún ejemplar, comentarios y
descripciones de los lugareños no dejan dudas acerca de la presencia de una especie de
Polvchms, muy probablemente P. liopaster. Entre los Tropiduridae, Onhrvoessoides caducus
,
es moderadamente común sobre vegetación en las inmediaciones del río, y fue encontrado en
cuatro ocasiones. Entre los Scincidae, sólo se halla Mabuva fasciata; aunque un ejemplar se
observó sobre un tocón de árbol en bosque primario, la mayoría lo fueron sobre las
construcciones humanas, siendo bastante más común el primer año que el segundo. Dentro de
los Teiidae se encuentra el reptil más común en la zona, Ameiva ameiva. Es muy abundante en
los potreros con algo de cobertura arbustiva, y menos a lo largo de los caminos, por medio de
los cuales coloniza rápidamente todos los ambientes antropógenos. Tuvinambis íeauixin es
moderadamente común, viéndosele activo en los días de más calor, en cualquiera de los
hábitats; es un activo depredador y carroñero, que tampoco desdeña cierta materia vegetal en su
dieta. Los indígenas aseguran que come los frutos de la palmera cusí. Una especie de
Kentronvx, probablemente K. calcarata, es escasa y se halló sólo en las cercanías de ciertas
zonas rocosas junto al río, aguas arriba de Puerto Almacén. Probablemente algún microteido
((;yn~nophthaln~idae) habita en el lugar, pero con densidades muy bajas. De hecho, en dos
ocasiones se observó un pequeño reptil en el suelo del bosque. desapareciendo rápidamente
entre la hojarasca, y no pudiendo ser capturado; probablemente se tratase de alguna especie de
Prionodacivlus; l-loognioed (199<)) cita P. eigenmanni en Perscverancia.
Entre los Ophidia, al menos 23 especies, y probablemente bastantes mas, se encuentran
en la zona. l)e ellas, 19 pudieron ser observadas. Entre los 1’yphlopidae, se hallaron tres
ejemplares tic Tvnhlops bron ‘ersmlanus bajo piedras o troncos en los potreros. De la familia
Boidae, Boa constrictor constrictor es sobre todo nocturna, y relativamente común en todos los
medios Se encontraron cuatro ejenl¡)lares de diversos tamaños. Coral lus enydris fue observada
en dos ocasiones, ambas (le noche sobre vegetación en borde de bosque secundario, junto a
charcas con actividad de anuros. Enicrates cenchria cenchria parece escasa y sólo se
encontró un ejemplar en el suelo en bosque primario. Los lugareños han registrado en
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ocasiones la presencia de la “sicurí” o anaconda, Eunectes murínus, cuando el río está muy
crecido. l-loogmoed et al (199<)), comentan la posibilidad deque también E. notaeus se halle en
Río Negro. Dentro de los Colubridae, un solo ejemplar de Apostolenis A. dorbianv o A
.
ni2roterminata) fue encontrado durante el día en el suelo en bosque primario. Sólo un ejemplar
de Atractus elans se encontró de día en el camino, en una zona de bosque secundario. De Clelia
delia se encontraron dos juveniles y un adulto en el suelo sobre e! camino, durante el día. Cinco
juveniles de Chironius aff. exoletus se hallaron por la noche sobre vegetación junto a una
charca en bosque primario, con gran actividad de anuros. En igual situación se observó un
adulto de probablemente la misma especie, a gran altura. Diosas catesby es escasa, y sólo se
halló un especimen sobre una mata en un potrero. Drvmarchon corais es quizá el colúbrido
mayor de la zona; un ejemplar se capturó en bosque primario. La culebra más abundante parece
la acuática Helicons leopardintis, de la que se encontraron seis ejemplares, tres de ellos en la
misma noche. Todos salvo uno estaban en el río, principalmente al inicio de la estación
lluviosa, cuando empezaba a manifestarse un notable aumento en la actividad de los anuros.
Helicops angulatus parece mucho más escasa, con un solo ejemplar capturado de noche en el
Curichi del Capibara. Leotodeira annulata es una culebra arborícola de la que se halló un
ejemplar en un platanero en un chaco. De una pequeña Lionhis sin identificar, se capturaron el
primer año tres especímenes en los potreros. Mastiszodrvas boddaerti se halló en tres ocasiones
en el suelo en bosque primario. Un solo ejemplar de una especie de Philodrvas sin identificar
fue encontrado en e] suelo en bosque primario. Otra especie que parece relativamente común es
Pseustes sulohureus, de gran tamaño, hallada en cuatro ocasiones en bosque primario. Por
último, de la actiática Wagleroyhis merremi sólo se encontró un especimen en una quebrada en
bosque primario. Además de estas especies, los lugareños hablan de la víbora “pavilo”, que
corresponde a una culebra del género Oxybelis, probablemente O. aeneus. Hoogmoed et al.
(1990), en una corta lista de ofidios registrados en Perseverancia, citan cuatro especies de
colúbridos no encontradas en Puerto Almacén : Helicops volvíenis, Lionhis re2inae
,
Oxvrhopus netola y Thamn&vnastes so. De entre los Crotalidae, sólo se ha podido observar la
presencia de Lachesis muta en una ocasión en bosque primario. No obstante, parece
relativamente común. Otras dos especies existen en el área pero no han sido vistas: Crotalus
terrificus, escasa, y Bothrons st)., probablemente B. neuwiedi. No se tiene constancia de la
presencia de ningún miembro de la familia Elapidae, pero es prácticamente seguro que hay
alguna especie (le N4icrurus.
Del suborden Amphisbaenia, sólo se encontraron dos anfisbénidos, cuya abundancia es
difícil (le evaluar, dados sus hábitos subterráneos: Amohisbaena fuliginosa (dos ejemplares) y
A síeindachneri (uno)~ ambas se hallaron bajo tierra, excavando en los potreros.
Dentro del orden CheJonia, hay al menos cinco especies pertenecientes a tres familias.
Las tortugas terrestres de la familia Tes¡udinidae están representadas por Chelonoidis
denticulata y C. carbonaría; ambas habitan en el bosque, y son moderadamente comunes,
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siendo capturadas por los lugareños como alimento. En el río se encuentra el Pelomedusidae
Podocnemis unifilis; aunque no se han observado ejemplares vivos, sí algunos caparazones. Al
parecer, en Perseverancia es bastante común. El único Cheliidae encontrado es Phrvnons
eeoffroanus. Se capturó un ejemplar muy viejo en una zona rocosa del río, y en determinados
momentos era frecuente encontrar ejemplares jóvenes, en ocasiones bastante lejos del río. En
Perseverancia se halló otra especies de la misma familia, la conocida mata-mata, Chelus
finibriatus (l-loogmoed, 1990)- Por último, dentro de la familia Kinosternidae, Kinosternon
scorpioid~5 parece ser relativamente común; se encontraron cinco ejemplares, cuatro de ellos en
charcas en bosque primario, y uno en el suelo en pleno bosque.
22.8.3.) Aves>
Indudablemente, las aves constituyen el grupo de vertebrados más abundante, diverso y
conspicuo en el área, como es norma en casi todos los medios, y sobre todo dentro de América
del Sur. Han sido registradas un total de al menos 135 especies pertenecientes a 51 familias y
18 órdenes. Un número adicional todavía alto de especies permanecen sin identificar y otras no
se han observado, aunque su área de distribución y medios habitados, hacen casi segura su
presencia. Las aves observadas han sido las siguientes:
Orden Tinamiformes, familia Tinamidae: Crvnturellus so., Tinamus tao. Orden
Pelecaniformes, familia Phalacrocoracidae: Phalacrocorax olivaceus; Anhingidae: Anhinga
anhinga, Orden Ardeiformes, familia Ardeidae: Agamia agami, Ardea cocoi Bubulcus ibis
,
Butorides striatus Cochlearius coeblearius, ~grssdba, E. thula, Pilherodiui~ileat!xs,
Tigrisoma lineatum; Ciconiidae: Ciconia maguan, Jabiru mvcteria; Threskiornithidae:
Mesembninibis cavennensis. Orden Anseriformes, familia Anhimidae: Anhima cornuta Chauna
tornuata; Anatidae: Cairina moschata, Dendrocvgna autumnalis. Orden Falconiformes, familia
Cathartidae: Cathartes aura C. burrovianus Coragvos atratus, Sarcorham bus a a
Accipitridae: Busarellus niuricollis, Elanoides forficatus, Elanus leucurus, Gamosonvx
swaínsonii, Geranospyza caerulescens, Ictinia plumbea, Leptodon cavanensis, Rhostramus
sociabilis; Falconidae: Falco rufigulanis, E. s arverius, Herpetotheres cachinnaus; Pandionidae:
Pand ion hali actos. Orden (ialli formes, familia Crac idae: Crax fasciol ata, Mitu mitu Oríalis s i,
Penelone íacnuacu, Pipile cunianensis; Opisíhocomidae: Onisthocomus hoazin. Orden
(3ro i formes familia A ramidae: A ramL<s guara ti n a; Rail idae: Aramides cal anea, Lateral 1 us
melanonhaius, Neocrex ervthrovus, Pornhvrula n~artinic-a’, Eurypyg¡dae: Eurvnyga helias
;
lieliorniíidae: lleliornis fulica. Orden Charadriifor¡nes, familia Jacanidae: Jacana lacana
Ch aradniidae: Ch aradni u s col lanis, Hoplox i oterus ca Lis Vanelíu s chi len sis; Scolopacidae:
I’ringa so.; Laridae: Phaeíusa simnlex. Orden Columbiformes, familia Columbidae: Claravis
prenosa, Columba soeciosa, Columbina mciii, Qjjl acoíi, Leníoí,la verreauxi. Orden
Psittaci formes, familia Psi ttac idae: Amazona farinosa, Ana ara rau n a, A. auricol lis, A
34
chloroptera, A severa Brototreris cvanoplera, 13. versicoltírtí s, Phvrrura rhodocephala. Orden
Ctículifornies, f:íí<iilia (?uctílidae: (DrotophflgpÁíri , (7. major, Itava cayana. Ordcn Strigiforínes,
faníilia Strigidae: (‘,lacjcidiííní lír:ísilianíín~, OtLís ~=• (i)rden (?apriinulgiforníes, faníllia
N ictx’bii idae Niyiybií<s .gíjírylis; Capíiníolgidae: II ‘dropsejíhs brasilíana Poda”er nacunda
.
Orden Apodiformes. faíiiilia Trochilidae: Anthracothor:tx ni ‘ricollis, (Slaucis hirsuta
,
Phaeíornis s~p., ThaI urania furcats. Orden ‘Irogoniformcs, familia lrogonidae: hi=n’=m
col 1 aris, T. melan tiros. Orden Coraciiformes, familia Alcedin idac: Cervle toruuata
Chlorocer le. aenea O amazona, O americana Momutidae: Momotus_momota: Galbulidae:
Bi-achygalba lii “ubris Galbíla ruficatída. Orden Pici formes, laniíli:í BLlcconidae: Monasa
íí”rifrons Notharchus macrovlivnclítís; Rhani nhast tI :te: l’tero”lossus castanotis, Rham )hastos
ctívieri R ioco; Picídac: Melanerpes candidos, M. cruentatus, Picunínirítís c irratus, 1>.
dorbionvanLis, l’hlococeasies rubricollis Veniliornis passerinus. Orden Passeriforníes faníilia
De nd rocolapt id ae: Dc nl rocolaptes piconin ti s; Formicari idae: Taraba ir a ion Th a nin oph ilos
cIoli at us; Coti ngidae: Ceph aloptero s orn <nos, Li patí gtís vociferan s, Ti t ‘ra i n u i si tor; Pi pridae:
Hora fasciicauda; lyrannidae: Fluvicola pica, Leeattís leucopliacus, Meearhvnchos pitanaua
My.glfIynastes manilatus, M.y.ozetetcs siníilis, Pirocephalos rubinLís, Pitan ‘os sul horattis,
Tvrannus savana: F-Iirundinidae: II irtíndo rustica; Corvidae: Cvanocora x chrvsops. C.
cvanoníel as; Troglod ytídae: liggl.g=fltes nedon; lvii mid ae: Donacobios atricapil lus~ Tordidae:
Tordos niericeps; N’lotacillidae: Aníhtís s -; Parnlidae: Parula pitíaytímí; Thraupidae: Cissonis
leven ana, Fo phon ia ch lorotica; Eniberi zid ae: Coryphosph in cus cuco 1 lattís, Paroaria ea M tata P
coronata, Sporophíb líneola; lcteridae: Cacicus chrvsoprerus, Dolichonvx op’zivortís, Icterus
icteros, Sca - hidura_orvzívora.
2.2.8.4.) Mamíferos>
Los mamíferos son poco visibles, a menudo de costumbres nocturnas y por tanto poco
detectables a íío ser por cIertos rastros de so presencia, conio huellas o excreíííentos. Parte de
los registros corresponden a (latos proporcionados por los lugareños, buenos conocedores de la
fatín a ‘‘coníestible. Se ha constatado la presencia de un total de ojías 60 especies pertenecientes
a 26 fanii Ii as y 9 árde ríes, a saber
Orden Marsupiales, familia Didelphidae: Didelphis marsupialis, Marmosa lepida
Marmosa spp N4etachirusnodic audatos. Orden Edentata, familia Dasypodidae: Eu bractus
sexci nru s. Dasvp ti s novec i mtos, Priodontes ci ea nteu 5; Bradypod íd <le: 13radviíos trid ac tvl os
;
Mi r¡uec op Fi a g ida e: (ix c es ti idae tyijs, M irniecopbagp tridactyla, llamando a te trad ac 1 y1 a
.
Orden Rodeiitia, fam< ha Cricetidae: Cavia sp.. Ctenomvsspp: Ltherizoí>tidae: Coeridotí
pre líen sil i s U a sy p roe t clac: (7unícuIu~ppca , yroc a t a wnctaía; 1 lx’drochaeridae:
l—lvdrocliaerus hydrochaerís; Sciuridae: Sciuntís aestLlans, 5. s adiceus; Muridae: Mus sp.
,
Ranos norve ‘icus. Orden Lagoííiorpha, familia l.eponidae: .5.ylyltígus brasilic.íísis. Orden
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Primates, familia Callithricidae: Callithrix argentata; Cebidae: Alouatta seniculus, Aotus azarae
,
Ateles paniscus (por comunicaciones de los indígenas parece ser que es posible que se halle otra
especie de mono aullador - quizá Alouatta carava - y quizá alguna especie de Callicebus). Orden
Chiroptera, familia Phyllostomatidae: Artibeus jarnaicensis, A. lituratus, A,~pjanirrostns,
Artibeus5p., Carollia brevicauda, C. perspicillata, Chiroderma villiosum, Chrotopterus auritus
Glossonhaea sorici na, Lasiurus borealis, L. ega, Phvllostomus elongatus, Sturnira lillium
Uroderma bilobatum, U. ma~nírostris; Molossidae: Molossus ater, M. molossus
;
Noctylionidae: Noctvlio leporinos; Desmodontidae: Desmodus rotundus, D. vounuíí
:
Vespertilionidae: Myotis nigricans; Emballonuridae: Sacovtervx bilineatus. Orden Carnivora,
familia Felidae: Felis concolor, 1’. onca, F. nardalis (probablemente también E. wieddi y E~
vaguarondó; Canidae: Dusievon thous (los indígenas hablan de otra especie que por la
descripción debe corresponder a Soheotos venaticus); Mustelidae: Lutra longicaudq (parece ser
que puede haber Galictis ciíia, y en Perseverancia se ha observado Pteronura brasilensis)
Viverridae: Evra barbara, Nasua nasoa, Potos flavos. Orden Artiodactyla, familia Cervidae:
Mazama americana, M. ouazoubira; Suidae: Tavassu pecan, T. taiacu. Orden Perissodactyla,
familia Tapiridae: Tapirus terrestns
.
2.2.8.5.) Otros grupos>
La fauna de invertebrados es lógicamente poco conocida. Abundan los insectos, siendo
los más conspicuos los de los órdenes Lepidoptera, Himenoptera, Isoptera, Homoptera,
Ortoptera y Coleoptera. En las charcas se pueden hallar enormes Heteroptera de la familia
Belostomatidae y otros insectos depredadores acuáticos. Ciertos grupos de arácnidos son así
mismo muy comunes; por ejemplo, la araña Nephila clavipes es muy frecuente una vez
avanzada la estación lluviosa No son abundantes los oligoquetos ni los moluscos terrestres,
aunque silos acuáticos.
2.2.8.6.) Depredadores y parasítos>
Muchos de los grupos animales aquí citados, representan potenciales o incluso
especializados depredadores tic anfibios. La importancia de los depredadores como
resJ)onsables en parte de la alta biodiversidad en los trópicos, fue ya propuesta por fiat y
Strasburg (1960) para ecosistemas marinos, y ha sido considerada por muchos autores
posteriormente, incluyendo su importante papel como fuerza organizadora de la estructura de
las comunidades (ver por ejemplo, Connelí, 1975). Experimentos a largo plazo son requeridos
para evaluar la importancia de este factor, lo cual estaba muy lejos del propósito de esa tesis.
Además, dichos experimentos, así como los que tratan de probar la existencia de competencia,
tienen diversas y fuertes limitaciones (Schoener, 1974). Aquí sólo se pretende dar una idea mas
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o menos general de cuáles pueden ser los potenciales depredadores de anfibios en Puerto
Almacén.
La mayoría de los peces de cierto tamaño, exceptuando algunos de dieta especializada,
pueden depredar sobre los anuros, especialmente durante su fase larval, La diversidad de
especies dc anfibios para dos charcas de similares características, una conectada con el río y por
tanto, con bastantes especies de peces (Curichi del Capibara) y otra aislada (Charca del
Bosque), fue mayor en esta última , aunque en dichas charcas aisladas también se puede
presentar cierta ictiofauna. III río propiamente dicho presenta la más baja diversidad en anfibios
de todos los medios acuáticos considerados. No obstante, Magnusson y Hero (1991) exponen
que en la Amazonia los peces mantienen a bajos niveles a las poblaciones de insectos acuáticos,
de modo que también es posible observar correlación positiva entre abundancia de peces y
abundancia de anuros.
Los Gymnophiona pueden ser depredados por ciertas serpientes incluso en su propio
medio subterráneo. Por ejemplo, ciertas culebras del género Atractus se alimentan en gran parte
de lombrices (Pérez Santos y García, 1990), y podrían no desdeñar a los anfibios ápodos,
morfológicamente similares
Dentro de la propia comunidad de anuros, hay también depredadores. Leotodactvlus
labvrinthicus es un activo cazador de otros anuros menores, como ya fue mostrado por Cardoso
y Sazima (1977), y hemos podido corroborar este hábito alimenticio sobre el terreno. Por su
parte, Ceratophrvs cornuta se alimenta principalmente de otros anuros, incluso durante su fase
larvaria, en que caza otros renacuajos. Probablemente, los grandes ejemplares de Lentodactvlus
bolivianus tambien pueden ser en parte batracófagos ocasionales.
Entre los reptiles, la gran presión de depredación sobre los anuros viene por parte de las
serpientes. Las acuáticas como Helicons leonardinus, H. angulatus y Waglerophis merremí
,
han de ingerir una gran cantidad de anfibios, tanto larvas como adultos, y así lo sugiere la
actividad observada en dichas especies. Los juveniles de los boidos Boa constrictor y Corallus
snyíiñs tambien deben depredar sobre los anuros, y Chironius probablemente busca
activamente los hílidos en los árboles. Lentodeira annulata devora las puestas de Phvllomedusa
(Ducílman, 1978a). Prácticamente todas las especies de ofidios depredan, cii algún estadio de
su desarrollo, sobre dc anfibios. Los caimanes, sobre todo en estado juvenil, también depredan
sobre <id o) tos y larvas -
Entre las aves, se puede considerar que todas las ciconiformes son potenciales
depredadores de anfibios, especialmente el nocturno Cochícarius cochlearius. que fue visto en
diversas ocasiones en puntos de gran actividad de anuros. Todas las especies ligadas (le algún
modo al medio acuático, y otras que no lo están especialmente, depredan ocasionalmente sobre
los anuros o sus larvas, exceptuando quizá los piscívoros más especializados como Anhinea
anhinea, Pandion haliactus o los Alcedinidae. Diversos grandes paseriformes como
C anocorax pueden también ejercer su papel de batracófagos. Restos de huesos de un hílido
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(probablemente Fi. ceogranhica o 1-1. punctata) fueron encontrados en el estómago de un
CevhalonterLs ornatos. Rapaces, tanto diurnas como nocturnas, depredan también sobre los
anfibios. Un Sphaenorhvnchtís lacteus ftíe encontrado en las garras de un Leptodon
ca anensís.
Entre los mamíferos, algún murciélago como Phvllostomus hastatus puede depredar
sobre ellos, y el especializado batracófago Trachons cirrhosus, pese a no haber sido registrado,
es probable que habite en el área, ya que Puerto Almacén cae de lleno en su rango de
distribución. Los marsupuales como Didelphis marsuníalis y Marmosa son. comen ranas, al
menos la primera especie con seguridad y entre los primates, Aotus azarae es el principal
posible depredador (Duelíman, 1978 a). Algunas especies de prociónidos y mustélidos no
deben desdeñarlos, ni tampoco los félidos; en un estómago del cánido Dusicvon thous fueron
hallados tres especímenes de Leotodactvlus elenae
.
Dentro de los invertebrados, los grandes heterópteros de la familia Belostomatidae
depredan sobre todo sobre las larvas, al igual que las larvas náyade de los Odonata. También
fueron hallados Dytiscidae. Algunos Arachnida depredan sobre pequeñas ranas.
Otro factor de mortalidad es el debido a los parásitos. Se hallaron numerosos nemátodos
en el interior de casi todas las especies. Las larvas de ciertos dípteros (como por ejemplo,
Gastrops) estan especializadas en depredar sobre huevos y/o larvas de leptodactílidos dentro de
sus nidos de espuma (Bokermann, 1957).
2.3) Descripción del área concreta de trabajo.-
2.3.1) Descripción de la estancia Puerto Almacén>
Puerto Almacén consiste en una extensión de unas 3000 hectáreas, a atnbos lados de
Rio Negro, y delimitada únicamente en los puntos de contacto con el camino a Monteverde. La
principal construcción del Itígar es una casa encalada, de adobe y con techo de teja, que sírvio a
la vez de vivienda y de laboratorio durante todo el periodo de estudio. Además, hay dos
pequeñas casas de madera con techo de palma, un corral y algunos cercados Este pequeño
conjunto urbano se halla a unos lOO metros de la orilla izquierda del río, y a unos 2<) sobre so
nivel. Solamen te una familia hab ita pennanentemente la finca, dedicada al cuidado del ganado
(cebús, ctiyo número en 1989 ascendía tan sólo a 50 cabezas), y de las instalaciones. Los
alrededores de la casa consisten en unas pocas hectáreas deforestadas y dedicadas a pastos para
el ga ííado. Estas extensiones, denominadas ‘‘potreros’’, tras el abandono son ráp idaman te
seguidas por una etapa de sucesión arbustiva, que pasa después a un bosquete bajo y espeso.
Este tipo de formación rodea gran parte de los potreros, y en algunas zonas se funde con un
bosque secundario más alto. La regeneración del bosque en áreas durante mucho tiempo
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pisadas por el ea nado es muy lenta o en ocas iones br l)OSi ble . Al go nos c hacos antiguos son
ahora bosque secundario. Todo el conjLinto (le tierras alteradas por la mano del hombre,
constituye una niiniina parte del total, estando el resto cubierto por bostíue primario. En la
¡via rge n (le ree ha (leí río sé lo hay un a o ti gílo ch <ico, h o~e con ve lidO c n boscí u e sec ti ud art o, y no
hay rastros de potreros. El g:ín:ído sc mueve por tod:ís partes, íwínteoiendo abierias y
transitables algunas de las sendas dentro del bosque. Un mapa general dcl área se puede. ver en
la ~ 2 21
2.3.2) F)escripeiáo de hábitats>
De una manera general, podemos distinguir cinco tipos cíe hábitat que han sido
con siderados de. interés para este trabajo, a saber:
— Bosque prí mano. - Es el bosq tic 1 na 1 ter<ído, que responde en general a las características del
bosque húmedo stibtropic;il indic:íolas en el capítulo cíe vegetación. Como ya se ha dicho,
constituye el mayor porce ¡naje en ex ten s ióíi en la zona, y es el hábitat con mayor diversidad
biológica (Fig. 2.22).
— Bosque secundario de tipo A.- Es el restiltante de la regeneración natural de antiguos chacos,
con una al tora dc 10— 1 5 metros. La estructura es parecida al la (leí bosqoc primario. Suele
<íbtindar el ambaibo (Cecro~ia sp), árbol de rápido crecimiento, característico de esta etapa de
sucesión. El sotobosqoe es espeso, y puede haber aranoles árboles muy emergentes sobre el
dosel, que en su olía fueron respetados por la Lila y la tluema. La diversidad vegetal es más
pobre oíue en el boso1 oc primario, pero en estadios avanzados, l<í macrofau na es prácticamente la
misma. Representa tina extension reducida comparada con la total, pero de relativa importancia
dentro del área real men te estudiada. Puede ser difícil dc distingo ir de bosq tíes naturales dc
menor porte q ¡le el primario, (Jite crecen en <ílg tinas arcas cercanas al río. Dado que
estrocí ti ral inente son semejan ¡es, no h <iremos di st i no’ión entre ellos.
- Bosque see u nd ario de. tipo 13.— l;s el re su It a n tC (le 1<1 50cesión vegetal en potreros
abandonados. La gene.rae ión del boscíue es uní y lenta y permanece largo t como en una etapa
de alta densidad de árboles de peqtíeño porte (4-5 metros de altura), sobre todo ole la especie
lía mada ‘‘pa ieb ané ‘‘ (Vernonla sp.). La coberí t ¡ r:t herbácea es importa ote, y la di v~er5 íd ad vegetal
y animal es notablemente más baja que en los anteriores habíta¡s, atíoque en tina etapa más
avanzada, este tipo de bosqtíe pr enta ya tina estructura poco diferencida de la dcl <interior, ~
por ello casi sien p re los o’ on sule rareo o>s como ti o a sol :i ti oid <¡tI, el bo5q tic seouotí a río.
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- Potreros> Consisten en pastos cultivados (Brachiaria soy.), con algunos árboles y palmeras
dispersas, y una cubierta arbustiva variable. Es el hábitat preferido por las especies de animales
mas antropógenas (como Ameiva ameiva o Bufo paracnemís>. Usualmente están rodeados de
bosque secundario de tipo 13, en una transición más o menos brusea. Tanto en los bosques
secundarios como en los potreros, existen troncos caídos como resultado de la actividad
humana, los cuales aumentan la heterogeneidadí espacial y proporcionan refugios a la fauna.
- Orilla fluvial> La orilla del río constituye un ecotono de características especiales.
Normalmente no se hallan en su cercanía grandes árboles, debido al efecto erosivo del río, que
tiende a irlos descalzando. Por ser un medio más abierto, y por tanto más luminoso, la
cobertura vegetal es muy densa, con profusión de enredaderas. La orilla propiamente dicha,
suele estar poblada por un leguminosa arbustiva espinosa sin determinar, y ya en el agua suele
haber matas palustres. Es un medio muy variable con el cambio de estación, debido a que las
crecidas tras fuertes lluvias suelen ser muy acusadas, pudiendo subir el caudal del río
consíderablemmente en pocas horas, y bajar poco después o mantenerse, en función de la
regularidad de las precipitaciones. Esto lógicamente determina variaciones en la estructura y
composición de la vegetación (corno por ejemplo, el arrastre de praderas flotantes) y, en
algunos enclaves, incluso en el propio trazado de la corriente.
Los bosques primario y secundario de tipo A corresponden a lo que ha sido considerado
como hábitat forestal por muchos autores, y los potreros, al hábitat abierto. El bosque
secundario de tipo B representa una etapa de sucesión que puede ser considerada como
correspondiente a uno u otro medio, según el caso.
2.3.3) Descripción de los puntos de muestreo>
El grueso del trabajo y la toma de datos ftíeron llevados a cabo en puntos concretos o a
lo largo de recorridos preestablecidos, cubriendo el total de los hábitats considerados. Se centró
especial interés en los cuerpos de agua repartidos por la zona y con características propias.
Unos fueron más intensamente muestrados que otros, dependiendo de la época del año y de su
diversidad en anuros. Salvo para las especies no arborícolas y más desligadas del medio
acuático (Adenomera, Epinedobates). casi todo el esttídio está basado en la actividad de los
anu ros en torno a las o-ii idas masas de agua. en las cíue de una manera mas o trenos directa
cumplían sus ciclos reprodtíctores. En primer lugar, se describirán los enclaves concretos, y en
el apartado de Material y Métodos, los itinerarios utilizados para la toma sistemática de datos en
estos puntos o en otros. En la Fig. 2.21 se ptíede ver la situación de estos enclaves.
a) Charcos del Arroyo y zonas aledañas del Río Negro.- Este ponto es de crucial importancia
durante el inicio de la estación 1 Itíviosa. al ser el primer 1 tígar donde se acumtí la agua. Se trata
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de tin pequeño brazo (te la margen izquierda del río, que de¡iiiíica tiria isla en él. Tiene tinos 2(X)
ni de longitud ‘y 4 (le anchura. s’ las orillas estan constítuitías por tío taltid ole altura variable; el
lecho contiene rocas, matas dispersas y zonas arenosas. El arroyo itii~~ seco durante el
invierno y con las primeras lluvias se actímtíla agua en las zonas más pro>funcl<is del cauce,
consí tuyendo tío ptuitt> de encuentro para ¿ilgunas de las csí~otcies de repreduccion mas
temprana. A meolída tie van aumentando las precpitacíones. dichos o~harcos van siendo
conectados unos t.orr otros y fin:tliren¡e el arroyo corre itflpeiIIOS¿IiPeOiC, perdiendo su
do tic i cl aol como puificí le re prooí ti ceión . El Río Ncgro piese tít a cii a s iii red i aciones u o tramo
en el que en años secos el ag.tía qtíeda estancada en ~ soiw-r:ís. Iras las priirer¿ts lítivias,
ohehas pozas (cuyo ¿Igcía llc¡~¿íba a alcanzar tempcratur:ís íflt¡y ¿tI tas por efecto de la insolación)
se convierten también en ptínto de encuentro de varias especies tic anuros. La ve0etación
b
ci retínolan te en el arroyo es bosque secundario de tipo 13 cii la margen izq ¡tierda, ‘y vegetación de
orilla Eltívíal el resto. En algtínos pttntos h¿ty pequeñas pktyas (le arena gruesa oon leguminosas
espinosas.
b) Orillas ole Río Neero.- Las orillas del río en los tramos profundos y prospectables en barca
durante la época ole creeida (es decir, aquellas libres de cach tíel as). están cubiertas mas o menos
un i formeme.n te de vege mci án pal tísí re (Fi g. 2.23). Crecen en aIg tinas áreas jtínto a l<í orilla los
jacintos de agua (Eichhoroi a crassipes), plantas flotantes y algunas otras m¿ttas emergentes. Ya
enraizadas ftiera ole 1 a go a, hay enredaderas, árboles y arbtístos. Constittíye tío enclave con agua
todo el año, donde se reprodtícen varias especies (algunas, probablemente contintíamente). Stí
importancia es m¿tyor al comienzo de la estación de lluvias que tina vez bien entrada ésta, en oítíe
el aumento de catidal conlíeva el abandono del medio por algtínas, al alterarse las condiciones
en las orillas. La vecetación en la tierra firme ole las inmedliaciones en el área considerada,
con s¡ste en la d)rí lía izqA jerol a en bosqtie secundario de tipo) 13 en tinos 200 ir, y potreros en
unos 10<), y en la derecha, bosque sectíndario de tipo) A en unos 20<) m y primario en otros
1 <)0. Este enclave y el anterior se consideran dentro oíd hábitat de orilla fI ti y i¿íl.
e) Charcas del Potrero.- Se trata de o tía serie dc peq ttcna s charcas, dc u nos 6 ni de diámetro y
<).5 de proftí rid iolaoi , q tic se forman sobre el pasto en tío área baja e ti el 1 ini te norte del potrero.
Fu las inmedli¿tciones. hay bosque sectinolario de til)d) 13. que va acjttí desde muy ralo y clarenolo
hasta casi tener cstrc¡ctrír¿í oíd tipo A. Fi potrero en este ptttitc) estaba bast¿íntc abandonaolo, con
notable coberí ti ra¿írbu sI iv a, peq oc ños arInIi líos y roncos e a idos. 1 ~osch a re os se llenan con los
primeros aguaceros Itrertes ‘y conservan al trenos algo tIc ígua dcíraníe tocía la estación. Es tín
Itigar in)portatlte para nnro:has especies ole la primera oleaola rcprodticíora y para todas aqtiellas
cloe se reprodtteen t ni s tilas ole fuerte 1 ltív ia a través de toola la estación. Puede ser considerado
como bosq tic seco íd ario o como potrero, se cún cl caso.
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ci) (‘}í¿ir-ts¡ cId Btitt~iitt 1>5 1111<1 li¿ittit tic ‘:iic)rnu C\tet¼iuilt t- nabíes. pci0 cii ticaeral
tctloiitlc¿ttla \ cíe titíes 2(1 ¡it ile diattk.’ttt, 1 [<u ~—i 1>’a Lili[cilt(a ytí ulla depresiítii en el ¿icicí
>c.stc’ ch..1 (jitttiii<} [ilittil)¿il. ¿t titíes («Rl ití 2> la casa cii c?ííjwcicííi a 1 ‘estirar ka veeciacatttí
¿iittiiitkititt’ eS Iit>5t~¡Ic7 ~íJ iiiiatLi), titiL pat o- 1 i i 1 •iihittt¿I ile liii tt.i t-iii¡tet tic PatcMu
(t!c.Wílkvt,) s- ínaraval¡ú (P~yy’y4gIv~iltis ii>iatist. ti ¿Viti Itíllietí cutio ilivicle la clíarcsí cii
tíos scceli)tte5. y pl¿int¿is len<is¿is tlt~. clíxc sí ¿Litas se .c~~ii/.atlas cL’iitnii ile tlla Li~ sit
mastina hleííiíísí. ciesliertia rin encima tít iii>, ¿íltv¡¡í~’¿iínli, e~i o’l tt’íitre cina ~~tiíltiiRiitl¿ititít)
:iiirtixitiiatiaineitie i.-i iii. iue lícita ir it it tc II o- tIc t niales tic.’ 1 tc¡enifíre. aitmeitia~iclci
~ittH?.lt’.5i\’4ttie1tit’ su \‘i.’litineii, y pc¡ní ííicc it cliii <eisa hasta hico coto-ala la tskitieII ‘¿tea
pues ¿ti estar cuilííeíia \it~iic.tic<ttn tlcuí¿íiíí.; i<itsii¿iltt¡c’iite tít scniihvt, se ve huso-site pi-tiicciiti¿i
cíe la t’VÁiltOt¿ic.ii>ivi l;so-’ es el etícísive con es ::Yaxtíuííí i¿i¡trerii cíe especies cíhservaclas. y inítetí
ptiiitíí (le rtjn-ociuieeioo en .‘l arc’a partí alen tu’ it ellas luí aetivttiad tIc ciertas especies <—‘a
c.ontíítuía clttíutítte ítala l.í est¿ickítL l-sic lio-uar >>- ¿iííí=íolcviJeitire del lí¿ílíit¿íí de hoscítie pníiiíarío.
e) (‘íiriclíi dci Capibara. - Se trat¿t cíe tilia ¿¡cusí ~:t eso-oc! tira ¿tiLlo ¿tít ííplí.’~¿t. situada a tríos ‘101) iii
¿ti titule cíe la t.¿ts¿í, mas all¿í (le bis (?haí-cas ev. l>eit<rct cío’ ~ “t. lííícialtreníe St Itirni:i con
Isis primeras lluvias 1 ictUs. peto tlc’spíies. ct:cclo su ¡¡o-tú y ti del Viti ¿¡ecca, se esí¿íhleee una
t:tltiutitui¿¿ieieti cuto-.’ ¿urbes a través cíe ctií¿ ii.cu¡-v t’iielt¿trcacia tic itttt,s 1(1<) ni cíe l¿intsty ¡tít i¿í orill¿í
oeste cíe l¿í charca, la cual tiene tinos («1 x 3(1 sí y una prtítuiíítliclaci maxíír¿í cíe tunos 6(1 cnt hay
i)O5tpttt scouuiiti¿iti¿> cíe íII}í> A cii l¿i orilla ¡uit. tic tipo B, y crí ci ¡esto una ‘oLletaciOn cíe
titutisicton eottt t¡ pu’ 8 >•• Otitreto. I;i irui¿tci tjit•ú¿ít¿íl cíe la ch¿írca c’sia cciliient¿t tic natas paltístres
Y Idt’iOtO ¿toaiat co, níson tras cítie la ¡cíiía ocie esta Ilusís desjej¿itl¿í >u es trías juíoi ciada, cori
¿tI urnas 6 mt¿ttsíones de 1 It.1 set un a. 1 )e esta /t •-o- parte el ¿sitial ile ctnntí ilication con cl ¡¡o. cotí
bastante vecetací t$ií ~í¿uItistie y enietlacleitts en inicios l-..íi esisí t-líat-c¿í ií¿íy ¿íc.tíviclaci toiiiitict¿i cíe
algunas especies clnraoíc tutía Isí estacoil cíe lituvisís. \- ús iiííptírí¿inte ¿(livití p~~m tic inicio cíe
¿teivítiací para ¿ilc’¡íítsis otitis tras. 1¿i cliversití. 6 es alta, aditíqcie itt) isinio coivio en Isí (ii?líare¿í del
l=ostítíc’:cs l¿t cií¿írc¿t ciii) titaNio- piesiorí tIc :‘rccl¿ícií~uti Al cine las (‘bateas dcl Potrero,
Su i¡ttlutsiott cii mo ti otoi tipo ile luibitii nr ~‘=taexenta tIc 1ínublcnt¿ts: ¿íííiujnc en eener¿tl se
tití ¿ivcalI ccv ccítíítí hcístíre seccincl¿tr¡e. ¿í dcc te> u esliccies. tctitcnt>n¿t cutilio ciii esp¿ícic
¿iiiicit<i, císícia st: e\tetisiiilt 5’ tOitt’Xieii ccitt c~ ‘
f) (.?lí¿iicas dcl l’uictticv- 12=¡iii níctí cm. Ii tí~ ui< ‘titilo al c:ittittto prtt tca
1i¿tl sí titíes •2’0() iii ¿ti norte
(.101 sí cas¿t, 1 OitSisit’ dAt LíO t51i¿ititt ¿titicricí fticWi.-¿it’ tic isíscitie scetittoi¿itte cíe los co-ls 51)05 \i nila
icitiíiacitu:t tIc ivar¿is’¿tltív la Áte¿í itítttícíaiiie io-e’~~t ttt¡tt:i.s ¿5~ttYc2ci;i.5 y hierba alía. Se cttc:it¿irc¿t
tisis icteties lltt<i¿ts. Pc~o í)¡etcic’ el c¿í¡.•¡ iittle ci cti¿u itipscl¿ítío-.’t¡ic. ci>tiscrv¿iticlttse <vIti ¿ulecutios
Pc’tlttcííes c-ii;ircú.s en iitwt~s al re tic ¿¡latí t1i~ »rhí¡ite> ixieii¡t:is c.spec- es si itt ¿uy eorítn nos
pc’ío cíe actis-itlsící ticasíertal. l?tt las ítitítcciíuc.’tícs eliot’ tití ¿ilttl\tl chic sc’ sthrú cii tina ¡cítísí
despejada cubierta de matas palustres, pero la actividad de anuros aquí es prácticamente nula. El
enclave se considera perteneciente a bosque secundario.
g) Curichi Grande.- Es el más complejo de todos los enclaves muestreados. Casi en
comtínícacíon con el enclave anterior, se halla entre este y el río, y consta de varias partes. La
mas cercana a las Charcas del Puente, es una charca con mucha vegetación enraizada en el agua
y rodeada dc Heliconia y bosque secundario de tipo A. Esta conecta con charcas más profundas
desprovistas de vegetación acuática, igualmente rodeadas de bosque y Heliconia, y con una
charca de forma alargada en un claro, con mucha vegetación acuática. Esta termina en una
charca ciretílar casi desprovista de vegetación, que da lugar a su vez a un brazo que conecta con
el río, sin ninguna vegetación acuática ni palustre en las orillas, y con aguas muy eutrofizadas.
En todo este conjunto de cuerpos de agua conectados, que tiene unos 125 mdc largo, hay una
gran diversidad de especies y actividad a lo largo de toda la estación. No fue descubierto este
enclave hasta el segundo año, de modo que se tiene menos infonnación sobre la fenología de
las especies en él. Se considera a este lugar como bosqtíe secundario.
h) Curichi Negro.- Situado junto a la margen derecha del río, unos 200 m aguas abajo de la
casa, consiste crí una poza de unos 20 x 12 m y 0.6 mdc profundidad. Sus aguas son negras y
muy eutrofizadas, desprovistas de toda vegetación palustre, y el conjunto se halla rodeado de
bosque primario. Se llena con las lluvias y las crecidas, estando en conexión con el río sólo en
los momentos de máxima llenura. Pocas especies se hallan, y en bajo número de efectivos, en
este tipo de enclaves. Como el anterior, también fue descubierto el segundo año. A todos los
efectos se considera perteneciente al hábitat de bosque primario.
i) Otros cuerpos de agua> Además de los ocho enclaves anteriores, hay otros puntos de menos
importancia. más o menos ocasionales, dispersos por toda la zona, y de los que sólo se hablará
en casos concretos en que vengan al caso.
45

3) MATERIAL Y METODOS
3.1) (;eteralidades.-
El trabajo de campo estuvo dividido en dos periodos <a los que en lo> sucesivo nos
referiremos como primer y segundo año). El primero comprendió desde el 23 de octtíbre de
1987 al 17 de abril de 1988, ye1 segundo, desde el 17 de noviembre de 1988 al 6 de abril de
1989. A lo largo ole dichos periodos hubo algunas atísencías intercaladas, lst más larga de 18
olías. Además, se hicieron una vtstta anterior (del 7 al 15 de Septiembre dc 1987) y dos
posteriores (los días 1 y 2 de Noviembre del 89 y del 22 al 27-XII-89).
Durante todo o parte del tiempo se dispuso de vehículos rodo terreno, motosierra, barcas
y caballos para nioverse, así como de grupo electrógeno y paneles solares para disponer de luz
eléctrica por la noche, y de radio para comunicar con Santa Cníz.
Los datos meteorológicos se tomaron instalando un termómetro y un psicrómetro junto a
la casa, y un pluviómetro en el potrero adjunto. Se hicieron cuatro lecturas diarias de
temperatura y humedad a las 08:00, 12:00, 17:00 y 22:00 y se registraba por la mañana a las
08:00 h la precipitación correspondiente al día anterior.
3.2) Metodología empleada.-
3.2.1) Faunística y taxonomía.-
Para la inventariación y determinación de la fauna de la zona se utilizaron redes
japonesas (para aves y quirópteros), observación directa, huellas, restos y testimonios de los
lugareños. Para los anfibios y reptiles se colectaron ejemplares de todas las especies
observadas. En el caso de los reptiles sólo se tomó, etíando fue posible, un corto número de
individuos de cada especie para stí posterior determinación. En el caso de los anfibios se intentó
obtener un mtíestra representativa de cada especie, en función de stí abonolancia relativa. Así, de
ciertas especies eomtínes, se tomo tina muestra adecuada el primer año y apenas se cogieron
ejemplares en el segtmnolo. En total se examinaron 1053 ejemplares.
Los reptiles fueron fijados con tina mezcla de cuatro parres de alcohol etílico al 70% y
una de formol [it]ro. lws a n fi bios se inyectaron con forniol al 1 0% y fueron fijados
etíbriénololos titirante algunas horas con papel empapado en la misma solucion. [‘notoreptiles
como anfibios se conservaron,íaoa vez fijadoís,et alcohol etílico al 70%.
La bibliografía sobre reptiles y, aún más, sobre anfibios bolivianos es escasa y dispersa,
de modo títie el trabajo de identificación se llevo a cabo haciendo uso de las escasas claves y
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descripciones de herpetofauna disponibles para otras regiones de Sudamérica, y sobre todo,
comparando los especímenes de Puerto Almacén con material de las colecciones herpetológicas
de las sigtíientes instituciones: Museo Nacional de Historia Natural, La Paz, Bolivia; Instituto
de Ecología, IAl Paz, Bolivia; Museo de Historia Natural “NoeI Kempff Mercado”, Santa Cníz
de La Sierra, Bolivia; Fundación Miguel Lillo, Tucumán, Argentina; Museo Nacional de
Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”, Buenos Aires, Argentina; Museo de Historia
Natural “Javier Prado”, Lima, Perú; Museo Nacional de Historia Natural, Montevideo,
Uruguay; Musetí de Zeologia, Sao Paulo, Brasil; British Museum of Natural l-listory, Londres,
Reino Unido; y Estación Biológica de Doñana, Sevilla, España. Por último, para la
confirmación de la identidad específica de Adenomera hvlaedactvla y de las dos especies de
Gymnophiona se remitieron ejemplares a la Smithsonian Institution, Washington, U.S.A.
3.2.2) Reproduccion>
La actividad reproductora de las distintas especies, se evaluó teniendo en cuenta los
siguientes aspectos:
a) Periodo de canto de los machos; cada vez que un nuevo canto era escuchado, se grababa a fin
de memorizarlo y poder luego reconocerlo sin confusión a lo largo del trabajo posterior. Así, se
registraron, siempre que fue posible, la fecha de inicio y final de canto para cada especie, así
como la mayor o menor intensidad de la actividad de los machos a lo largo de la estación, lo
cual se evaluó por conteos casi diarios de las especies cantando, y de censos <véase apanado de
uso del tiempo y del espacio).
b) Presencia de hembras grávidas; se registró el periodo durante el cual fueron encontradas
hembras portando huevos maduros.
c) Presencia de parejas en amplexus; se anotaron los días y las especies vistas en amplexus.
d) Observación de puestas; se intentó atribuir las puestas observadas a las correspondientes
especies, tomando datos acerca de tamaño de puesta, estructura y lugar de ubicación de la
misma. En los casos de algunos leptodactílidos que construyen conspicuos nidos de espuma,
estos fueron cuantificados y, en algún caso, estudiadas su estructura y ubicación con respecto al
agua.
e) Estudio de las gónadas y cuerpos grasos; todos los ejemplares colectados fueron abiertos
para el estudio de su estado reproductor. El tamaño de la puesta se estimó por conreo directo de
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los huevos o, en el caso de puestas muy copiosas, por desplazamiento de agua en probetas
graduadas... Así mismo, se midió el diámetro de los huevos y se registró la condición de los
mismos (maduros o en vítelogénesis, en ovísaco o en útero). En todos los casos en que se
dispttso ole hembras portando htíevos maduros, se calculó el “factor tamaño ovárico (Dueliman
y Crump, 1974). Este consiste en una estima (le la fecundidad, pow medio de un valor que
relaciona el tama ño del h tic vn, el número ole huevos y el tamaño de la benibra, mediante la
ecoación
Dlix N91--l
[21’0=
LCC
donde DII es el diámetro máximo del huevo, NI-I es el número medio de huevos madt¡ros en el
ovario (“complemento ovárico”) y LCC es la longitud cabeza - ctíerpo promedio de las hembras
grávidas. En una primera utilización de esta estima, Duelíman y Crump (1974), utilizaron
tamaños medios de huevo, y tamaño de puesta; esta era ctíantificada sencillamente forzando a
las ranas a poner en un terrario. No obstante, como apunta Cruníp (1974), cuando se examtnan
gónadas de especímenes colectados, es mucho más frecuente hallar huevos maduros en el
ovario, que al final de los oviductos; además, el mejor criterio para estar seguro de que un
huevo aún en el ovario es ya maduro, es que encontremos un tamaño máximo standard para
cada especie u-as haber observado cierto número de gónadas. Dtíellman (1978 a), utiliza ya en la
fórmula el complemento ovárico en lugar del tamaño de puesta. Ello es recomendable además
porque en ciertos casos puede que ambos valores no se correspondan. En este sentido, Crump
(1974) llega a la concítísión de qtíe sólo en e] caso de especies con fecundidad alta (500 huevos
por puesta o más), podría haba diferencias significativas al titilizar el complemento ovárico en
vez del tamaño de ptíesta como estima de la fertilidad. El diámetro del huevo lo hemos medido
en ejemplares preservados, lo qtíe da tinos valores menores qtíe en fresco, pero así se ha hecho
en modds los casos. de modo qtíe los restíltaolos son de este modo perfectamente comparables
entre sí. Cuanolo se encontrstron diámetros muy variables, se cttantificaron todos los huevos,
excluyendo en ocasiones los tic tamaño irás peqtíeño, qtíe poolrían corresponder a htíevos
atrésícos.
Adicionalníente, se cuantificó por medio de 7 categorías subjetivas, el desarrollo de los
cuerpos grasos (en o stíeesivo, CG) en machos y hetrbras, con el fin de hacerse tina idea de la
tendencia estacional en etian to al nc úmtt lo ole reservas. Estas categorías, son: CG>0. ausentes;
CG= 1, muy poco olesarrollados’ CG~’, poco desarrollados; CG=3, notablemente
desarrollados: CG>4, bien desarrollados; CG=5, mtiy desarrollados; y CG=ó, enormes,
octípando grao parte de la cavidad peritoneal. Se midió también la longittíol y anchura (leí
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testículo más desarrollado en los machos, aunque dichos parámetros apenas fueron usados
posteriormente.
3. 2. 3) UsO (leí tiempo y cl espacío. -
Para evaltiar las dimensiones espacial y temporal del nicho ole cada especie, en primer
lugar se registró stí presencia - ausencia en los hábitats descritos anteriorníente a lo largo de
toolo el periodo ole estudio, ‘y así se obtuvo tina idea de los medios ocupados, y de la época ole
níayor o menor presencia activa en la comtt nidad.
3. 2. 3. 1) Uso (leí macrohábitat.-
Para cuantificar los medios preferentemente utilizados por cada especie, en primer lugar
se anotaron todas las especies vistas ti oídas cada vez, en cada tino de los enclaves visitados, y
por stípuesto, el número de veces que se visitaron éstos, con objeto de tener tina noción
porcentual de las preferencias de títilización. El número de visitas a cada enclave fue: Orilla
fluvial y Charcos del Arroyo: 145; Potreros: 82; Charcas del Potrero: 128; Charca del Bosque:
46; Curichi del Capibara: Sí; Charcas del Puente 27; Curichi Grande: 16; Ctírichi Negro: 10.
En total se establecieron 2758 contactos de todas las especies, exceptuando a 13. oaracnemis, fr
nictus y A. hvlaedactvla, que no se registraron con la misma metodología. Ha de quedar claro
que esta cifra, de la qtíe se extrayeron los porcentajes de presencia de cada especie, se refiere a
contactos de la especie, y no de individuos.
Para comparar la composición de especies de cada tipo de hábitat, se títilizó el
coeficiente de conítínidad de Whitraker (1970), según el cual:
CC Eab ¡(Ea + Eb - Hab),
donde Fab es el número tic especies compartidas entre dos medios, Ea el de las especies
presentes en el meolio sí. y Eb el de las presentes en el medio b.
P:u~a calcular en qtié proporción tina especie determinada contribuye a la stíbcomunidad
de cada macrohábitat, es importante corregir el sesgo prodticido por el mtíestreo diferencial en
cada tino (ver Tellerí¿t. 1986), lo títie hemos hecho mediante tío desarrollo oíd índice
5 0
1-- = -1J
donde nij es el número de observaciones de la especie i en el medioj, y m~ es el número de
muestreos en el medio ~, de modo que
ti
% II = x 1(X),
S 1--
ti
porcentaje que nos indica la
todas las demás especies.
proporción en que la especie i se encuentra en el medio j respecto a
3. 2.3. 2) Uso del microhábitat.-
El estudio del uso del espacio a este nivel, sólo fué llevado a cabo con cierta
profundidad para el grupo de las ranas arborícolas (Hylidae), ya que al moverse en tres
dimensiones ofrecen más posibilidades en este sentido. Para ello se tuvieron en cuenta una serie
de variables en la toma de datos de la ubicación de cada ejemplar. En cuanto a la planta sobre la
que éste se hallaba, se consideraron:
- Tipo de planta; se consideraron las siguientes categorías: mata palustre, matorral, hierba, árbol
pequeño, árbol grande, enredadera, patujú y palmera.
— Sustrato de la planta; se anotó si estaba enraizada en agua o en tierra.
— Di stancia de la planta a la ori 1 la.
— Ahtira de la planta.
Para comparar los parrones de uso de diferentes tipos de plantas, se usó un indice de
solapamiento simétrico (MacArthur y Lcvins, 1967¿ Pianka, 1973), según la fórmula
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donde 0jk es el solapamiento entre las especies j y k, Pjj es la proporción del recurso i respecto
al total de recursos utilizados por la especie J, P~ es la proporción del recurso i respecto al total
de recursos usados por la especie k, y n es el número total de recursos.
En cuanto a la ubicación del animal en la planta, se anotaron:
- Altura sobre el suelo
- Ubicación exacta en la planta (hoja, tallo o tronco o rama).
- Distancia al centro de la planta
- Distancia a la periferia de la planta.
Obviamente, si los contactos hubiesen sido sólo visuales, las especies menos
eseondedizas podrían haber parecido más abundantes al tener una detectabilidad más alta. Por
esto se optó por establecer contactos mixtos audio-visuales, de modo que en ocasiones un
ejemplar era ubicado por su canto, pero no era visible desde ningún ángulo, debido a la
cobertura ofrecida por la vegetación. En tales casos extremos, naturalmente algunos de los
datos no pudieron ser tomados, y en muchos casos, independientemente de que el anima> fuese
o no visible, tampoco se pudieron dar valores a todas las variables consideradas; de ahí que el
tamaño de muestra no sea a veces el mismo para todas ellas dentro de la misma especie (en tales
casos se indicará el tamaño de muestra para cada variable en panicular). Junto a las variables
anteriores, se registraron la actividad del ejemplar (canto o no canto, amplexus, etc), la hora, la
fase lunar, y si el área en cuestión estaba más o menos iluminada. No todas fueron usadas en el
análisis final ole los datos, pero fueron de utilidad para hacer algunas apreciaciones.
3. 2.4) Cantos.-
El canto de casi todas las especies fue registrado mediante una grabadora Sony
Walkman Professional WM-DÓC y un micrófono direccional Senheisser Me 80. Para el
posterior análisis de las grabaciones, éstas se digitalizaron a 44.1 Kh y se analizaron mediante
un ordenador Macintosh, utilizando el programa Signalyze. La información sobre la frecuencia
se obtuvo mediante transformaciones rápidas de Fourier (FFT), con una anchura de muestreo
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de 1024 puntos. De cada grabación se seleccioné una sección de 2.5 segundos para construir
los audioespectrogramas y oscilogramas; en ocasiones se hizo un oscilograma expandido para
poder apreciar mejor las características espectrales de los sonidos. Adicionalmente. una sección
de 20-6<) segundos se utilizó para extraer información numérica de las características espectrales
y temporales. Para la familia Hylidae, se compararon 12 caracteres del sonido de cada especie
(ver atiexos 4-6) mediante un análisis fenético. Para estandarizar las escalas de las diferentes
variables se aplicó una transformación lineal en la matriz original y la nueva matriz se utilizó
para calcular la “distancia taxonómica media” entre cada par de especies (Sneath y Sokal,
1973). Mediante un UPGMA (“unweighted pair group method arithmetic average”) se
generaron árboles fenéticos, usando el programa NTSYS (Rholf, 1992), que fueron utilizados
para establecer afinidades entre los cantos. La terminología usada en las descripciones de los
cantos sigile a Heyer et al. (1990).
3.2.5) Vanos.
Algunos estómagos fueron diseccionados y su contenido examinado a la lupa para
aportar algunos datos respecto a la dieta de ciertas especies.
Para la comparación de la composición en especies de la comunidad de anfibios de
Puerto Almacén con otras comunidades neotropicales, se ha empleado la fórmula que Duelíman
(1965) desarrolló a partir de la fórmula de Pirlot (1956), y que después rebautizó con el
nombre de Coeficiente de Semejanza Biogeográfica (Coeficieni of Eiogeographic Resemblance)
(Duelíman, 1990):
CBR =
donde C es el numero de especies compartidas por las dos comunidades, N1 es el número de
especies en la primera comunidad y N2 es el número de especies en la segunda comunidad.
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4) DESCRIPCION Y BIOLOGIA DE LA BATRACOFAUNA
4. 1. Composición taxonómica dc la comunidad.-
Durante todo el periodo de estudio y tras posteriores examenes de todo el material
colectado, se llegaron a determinar un total de 42 especies de anfibios en Ptíerto Almacén,
repartidos en 2 órdenes, 6 familias y 18 géneros.
El nivel de determinación no es hasta especie en el caso de los poco conocidos
Caeciliaidae. Una muestra (le ejemplares de olicha familia fue enviada a la Smithsonian
Institution para su determinación; sólo un ejemplar fue identificado como perteneciente al
género faecilia, perteneciendo el resto al género Siphonous. La unica especie de Caecilia
conocida en Bolivia es Caecilia marcusi Wake, de la región del Chapare, en el departamento de
Cochabamba (Wake, 1984). Del género Siphonons se han registrado 5. annulatus y Ñ
paulensis (Dunn, 1942). El modo de vida subterráneo y la forma de reproducción de los
anfibios ápodos, los aparta ecológicamente de casi todo tipo de interacción con el resto de los
anfibios de la comunidad y hace muy difícil el conocimiento de su biología y ecología. Por
todos estos motivos, los ápodos serán tratados aquí de un modo sólo testimonial y quedarán
fuera de casi todos los análisis globales de la comunidad.
Entre algunos anuros, se presentan ciertos problemas taxonómicos que serán
comentados más en detalle al hablar de cada uno de ellos, pero se adelanta aquí que el estatus
taxonómico de algunas especies, podrá posiblemente presentar cambios en el futuro,
especialmente en determinados casos complejos, cuales son los de Bufo tvohonius y
Elachistocleis ovalis
.
No parece probable que más de una o dos especies de anfibios, si es que alguna, hayan
escapado a la prospección. En el primer año de esttídio fueron encontradas 39 de las 42
especies. Las otras tres fueron encontradas en el segundo año, y se pueden calificar de muy
escasas. Asimismo, en el primer año se registraron cinco especies que no lo fueron en el
segundo, y de dos de ellas sólo se observó un ejemplar. Por razones obvias, no nos atrevemos
a hablar de la escasez o abundancia relativas de los cecíidos. No es descartable por tanto, que
de haber trabajado niás años en la zona, alguna otra especie muy escasa podría haber sido
añadida a la lista, especialmente teniendo en cuenta qtie no se prospectaron algunos medios,
como los arroyos dentro de bosque primario o el dosel forestal. No obstante, no es probable
que dichos medios presenten alguna especie adicional. Los arroyos son el lugar de
reprodtícción de las ranas del género Centrolenella (Centrolenidae) y, en ocasiones, de las del
género Colosthetus (Dendrobatidae). Hasta el presente, no se conocen centrolénidos en Bolivia
fuera de los bosques andinos y su piedemonte inmeoliato (Cannatella, 1980; De la Riva, 199<) b;
Reynolds y Foster l99~ (latos propios). La fuerte estacionalidad del área de Puerto Almacén
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no hace probable la existencia de centrolénidos, ni de aquellas ranas que pudieran tener una
fuerte dependencia de la humedad para todos sus ciclos vitales, como las del género
Eleutherodactvlus. Por su parte, Colosthetus es un género cuyas especies son diurnas, y los
arroyos dentro de la selva sí se prospectaron en múltiples ocasiones durante el día, sin
resultados en este sentido. Por tanto, nos inclinamos a pensar que cualquier otra especie
existente en Puerto Almacén, estada representada por una población con muy bajos efectivos o
sometida a fuertes flucttíaciones interanuales, y probablemente tendría modalidad reproductora
tio mtíy especializada.
Algunos atitores [ver por ejemplo, Myers y Rand (1969) y Duelíman (1978a)j,
analizando los resultados de sus inventarios herpetológicos, expresaron las posibilidades de
poder encontrar especies adicionales en función de los diferentes esfuerzos de prospección,
medidos como días-hombre de colecta iii situ. En todos los casos, como es de esperar, hay un
gran aumento inicial en el número de especies encontradas por unidad de esfuerzo, pero luego
la curva se va estabilizando y gradualmente se requiere más esfuerzo para aumentar el número.
En nuestro caso, en el primer año se colectó el 92.85 % del total de especies, en un periodo de
167 días (donde se incluyen 17 días de no prospección por ausencia). En el segundo año, se
hallaron las tres especies que faltaban, tras 27 días, y el total (excluyendo las cinco especies que
dicho año no aparecieron) en 42 días (entre el 16-XI y el 28-XII). Aunque alguna influencia
pudo haber tenido, esta diferencia tan grande en el ritmo del registro de especies ente el primer
y el segundo año, no debe ser interpretada sobre todo como consecuencia del mayor
conocimiento de la fauna en el segundo ano, sino que en parte responde a tres factores
simultáneos: 1) liaber empezado el trabajo de campo en fechas más tardías que en el periodo
anterior, con lo cual la actividad de los anfibios estaba más avanzada; 2) haber descubierto
nuevos enclaves de reproducción (Curichi Grande, Curichi Negro); y 3) una distribución de las
precipitaciones diferente en ambos períodos, que provocó en el segundo año una presencia mas
temprana de las especies en sus habituales puntos de reproducción.
La composición en especies de las comunidades bióticas tropicales, cambia
considerablemente en distancias relativamente cortas, a veces incluso sin cambiar de medio. En
el caso que nos ocupa, no disponemos de inventarios exhaustivos de otras localidades cercanas,
pero sí de algunos datos reseñables. Por ejemplo, a unos 25 km al sur de Puerto Almacén, en
dirección a Concepción. en una zona de bosque con predominio de la palmera Orbignva
ohalerata, se ha localizado una especie aparentemente indeterminada de Leptodactvltís, así como
Phvlloniedusa boliviana. En el momento en que se sale a la pampa arbolada, se encuentran
además especies como Phylloniedusa hvnocondrialis, Scinax narkeri, Pseudopaludicola
mvstacalis y Leptodacívius fuscus; además, ¡-Ivía raniceps se hace muy común. En
Perseverancia, 150 km al norte de Puerto Almacén, se hallan Leotodactvlus podicininus y
Lvsaosus limellus (iloogmoed, 199<)). No es probable, no obstante, que especies adicionales
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se hubiesen encontrado en Puerto Almacén con sólo ampliar ligeramente el área de prospección,
pues el medio es bastante homogéneo en los alrededores.
A continuacion se ofrece una lista de todas las especies de Puerto Almacén, ordenadas
sistemáticamente por órdenes, familias y subfamilias, y alfabéticamente por géneros y especies.
La clasificación sigue a Frost (1985) para anuros y a Ntíssbaum y Wilkinson (1989) para
a podos.
Orden Gvrnnophiona Rafinesque - Schmaltz, 1814
Familia Cacc¡Iiaidae Rafinesque, 1814
Género £a~i1¡a Linneo, 1758
Caecilia sp
.
Orden Anura Rafinesque, 1815
Familia Bufonidae Gray, 1825
Subfamilia Bufoninae Cray, 1825
Género Hab! Laurenti, 1768
Bufo paracnemis Lutz, 1825
Bufo tvohonius (Linneo, 1758)
Familia Dendrobatidae Cope, 1865
Género pj¡~~j~ Myers, 1987
Enipedobates pictus (Bibron in Tschudi, 1838)
Familia Hylidae Rafinesque, 1815
Stíbfamilia Hylinac Rafinesque, 1815
Género LIx¡a Laurenti, 1768
¡‘¡vía acreana Bokermann, 1964
Hvla biftirea Andersson, 1954
Hyla fásciata Gíinther, 1859 “1858
Hyla ueouraphica Spix, 1824
Hvla leali Bokermann, 1964
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Ilvía leucoohvllata (Bereis, 1783)
Hvla melanaruvrea Cope, 1877
Hvla mintita Peters, 1872
Hx’la nana Bou lenger, 1 889
¡¡vía narvíceos Botilenger, 1882
HyiwmrnsJtI (Sehneider. 1799)
1-1 vía runiceps (Cope, 1862)
Hvla riveroi Cochrsín y Goin, 1970
Género Qs1.~=~nbuIusSteindachner, 1862
Osteoceohalus leorieurii (Duméril y Bibron, 1841)
Osteoceohalus taurinus Steindachner 1862
Género Ebrxnnhxa& Fitzinger, 1843
Phrvnohvas coriacea (Peters, 1867)
Phrvnohvas venulosa (Laurenti, 1768)
Género Sdnnx Wagler, 1830
Scinax chiquitana (De la Riva, 1990)
Scinax fuscovaria (Lutz, 1925)
Scinax Earbei (Miranda Ribeiro, 1926)
Scinax nebulosa (Spix, 1824)
Scinax ¡-obra (Laurenti, 1768)
Género Sohaenorhvnchus Tscht,di, 1838
Sphaenorhvnchus lactetís (Daudin, 1802)
Subfamilia Phyllomedusinac Gíinther, 1858
Género Plijil m’usa Wagler, 1830
Phvllomedusa sp
.
Phvllomedusa vaillanti Boulenger, 1882
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Familia Lcptodactylidae Werner, 1896 (183$)
Subfamilia Ceratophr~nac Tschudi, 1838
Género L~afl~lir» Wied-Netjwied, 1824
Ceratouhrxís cornuta«Inneo, 1?58~
Subfamilia Leptodactvlinac Werner, 1896 (1838)
Género A4Qm2m~ra Steindachner, 1867
Adenomera hvlaedactvla (Cope, 1868)
Género tgpfl¿daQtxIns Fitzinger, 1826
Lentodacivius bolivianus Boulenger, 1898
Levtodactvlus elenae Heyer, 1978
Leptodctvlus labvrinthicus (Spix, 1824)
Leotodactvlus mvstacetts (Spix, 1824)
Leotodactvlus wa2neri (Peters. 1862)
Género LitbQ4xI.e~ Fitzinger, 1843
Lithodytes lineatus (Schneider. 1799)
Género Phvsalaemus Fitzinger, 1826
Physalaemus albonotatus (Steindaehner, 1864)
Familia Microhylidae Giinther, 1858 (1843)
Stíbfamilia Microhvlinae Gtinther, 1858
Género Chiasmocleis Méhely, 1904
Chiasmocleis albopunctata (Bocrtger, 1885)
Género Elachistocícis Parker, 1927
Elachistocleis ovalis (Schneider, 1799)
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Género Hamptophryne Carvalho, 1954
Hamptot)hrvne boliviana (Parker, 1927)
4.2. Clave dicotómica para la idcnt¡t’icación de los anfibios de Puerto Almacén.-
La siguiente vio clave pretende facilitar la identificación de todas las especies de anfibios
conocidas en la localidad de estudio. Su validez se puede ampliar en gran medida a las zonas
selváticas cercanas. pero con cierta precaución. En no muchos km de distancia, otras especies no
consideradas en la clave pueden estar presentes o, al contrario, especies existentes en Puerto
Almacén pueden faltar (ver apartado 4.1).
1 Sin patas 2
1’ Con patas 3
2 Abertura tentacular justo bajo las narinas externas, más cerca de ellas que del ojo; con “tapón
nasal Caecilia sp.
2’ Abertura tentacular más cerca del ojo que de las narinas externas; sin “tapón” nasal
Siphonops sp.
3 Dedos con falange terminal no notablemente expandida 4
3’ Dedos con falange terminal notablemente expandida 17
4 Piel ventral granulosa 5
4’ Piel ventral lisa 7
5 Sin glandulas parótidas; cabeza muy ancha; un “cuerno” dérmico en cada párpado superior
C. cornuta
5’ Con glándtílas parót iolas .. . 6
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6 Hocico puntiagudo; crestas temporales muy marcadas; una fila lateral de tubérculos espinosos;
tibia sin glandulas; tamaño pequeño (longitud hoctco-ano en las hembras hasta 59.4 mm)
B. typhonius
6’ Hocico romo; tibia con una gran glándula; tamaño muy grande (hembras hasta 190 mm)
B. paracncmis
7 Timpano oculto: cabeza y ojos pequeños en relación al cuerpo; hocico estecho 8
7’ Tímpano visible: hocico normal 10
8 Color del cuerpo negro o pardo oscuro con pintas blanco-azuladas C. albopunctata
8’ No como el anterior 9
9 Dorso pardo claro o canela; coloración lateral inferior gris oscuro, contastando con la
superior: dos manchas negras redondeadas sobre la región inguinal H. boliviana
9’ Dorso grisáceo; vientre reticulado de gris y crema; mancha naranja o amarilla en ingle y
caras anterior y posterior del muslo E. ovalis
10 Primer dedo de la mano más corto que el segundo; tamaño pequeño (longitud máxima de las
hembras hasta 25.8 mm); dorso con pequeñas filas de verrugas A. hylaedactyla
10’ Primer dedo de la mano más largo que el segundo 11
11 Tubérculos metatarsianos interno y externo muy conspicuos; machos con un gran saco vocal;
dorso pardo con o sin manchas longitudinales; una banda oscura a lo largo del costado partiendo
desde detrás dcl ojo P. albonotatus
11’ Tubérculos metatarsianos interno y externo normales: diseño diferente al anterior 12
12 Dorso negro con dos lineas dorsolaterales atnarillentas; manchas naranja o rojo en ingles y cara
posterior de los muslos .... L. lineatus
12’ Diferente al anterior 13
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13 Sin cordones glandulares laterodorsales L. wagner¡
13’ Cordones glandulares laterodorsales presentes 14
14 Ingles y muslos rojizos; cabeza ancha 14. Iabyrinth¡cus
14’ Diferente al anterior 15
15 Labio superior con barras oscuras de extensión variable; tamaño grande (machos hasta 127.8
mm) 1 bolivianus
15’ Labio superior uniformemente oscuro, con un banda clara longitudinal sobre él 16
16. Superficie posterior del tarso con pequeños gránulos claros L. elenae
16’ Superficie posterior del tarso lisa I~. mystaceus
17 Dos escudetes dérmicos en la cara dorsal de las falanges terminales; dorso pardo oscuro o
negro, con dos rayas dorsolaterales amarillentas E. pictus
17’ Diferente al anterior 18
18 Primer dedo del pie más largo que el segundo; pupila vertical 19
18’ Primer dedo del pie más cono que el segundo; pupila horizontal 20
19 Iris pardo oscuro, casi negro Phyllomedusa sp.
19’ Iris gris pálido 1>. va¡lLant¡
20 Dedo externo de la ¡rano sin membrana 21
20’ Dedo externo de la mano con membrana al menos hasta un cuarto de su longitud 27
21 Tubérculo o calcar presente en el talón 22
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21’ Sin tubérculo o calcar en el talón . 24
22 Calcar pequeño: primer dedo del pie con membntna patente II. fasciata
22’ Tubérculo sobre el talón; primer dedo del pie casi sin membrana 23
23 Punta del hocico con pequeña probóscide carnosa; manchas amarillas o aranjadas en muslos
5. garbel
23’ Sin probóscide carnosa en la punta del hocico; manchas oscuras en los muslos, nunca amarillas
o anaranjadas 5. nebulosa
24 Primer dedo del pie con membrana patente II. raniceps
24’ Primer dedo del pie con membrana vestigial 25
25 Color del dorso amarillo o naranja uniforme; cara superior de los muslos amarillenta
S. chiquitana
25’ Color dorsal variable, amarillento, verdoso o pardo, con diseño de nianchas oscuras, cara
superior de los muslos con manchas anaranjadas y negras 26
26 Tamaño grande (hembras hasta 53.2 mm); manchas alargadas oscuras dispersas a ambos lados
del dorso.. 5. fuscovaria
26’ Tamaño mediano (hembras hasta 43.6 mm); a menudo dos manchas oscuras laterodorsales
alargadas y difusas . 5. rubra
27 Calcar presente: párpado inferior con reticulaciones II. gcographica
27’ Calcar ausente; párpado inferior unifomie 28
28 Color dc fondo oid cuerpo verde translúcido 29
28’ Di sí iii to al anterior 30
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29 Pintas rojas en el dorso; hocico redondeado, no proyectándose más allá del margen labial
FI. punctata
29’ Dorso uniformemente verdoso o con pintas tenues amarillentas: hocico proyectándose delante
5. lacteusdel margen labial
30 Dedo externo de la mano con membrana al menos en un tercio de su longitud 31
30’ Dedo externo de la mano con membrana no más allá de un tercio de su longitud 35
31 Contorno exterior de tarsos y brazos festoneados con pliegues 32
31’ No como el anterior 33
32 Cara inferior de muslos y tibias blanquecina, amarilla o naranja, con manchas negras
redondeadas H. acreana
32’ Cara inferior de muslos y tibias de color pardo o negro uniforme II. melanargyrea
33 Dos cortas crestas óseas entre los ojos, orientadas en dirección anteroposterior O. taurinus
33’ Sin crestas óseas ente los ojos 34
34 Mancha negra sobre el hombro; membranas interdigitales rojizas; dorso con mancha
cuadrangular parda limitada por un fino reborde crema; machos con dos sacos laterales
naranjas P. coríacea
34’ Sin mancha negra sobre el hombro; membranas interdigitales pardo claras; dorso con diseño
variable; machos con dos sacos laterales pardo grisáceos; labio inferior color crema
P. x’enulosa
35 Dorso pardo claro o amarillento, con o sin barras transversales: machos con dos sacos vocales
laterales grisáceos, y piel con pequeños ttíbérculos espinosos: hembras con piel lisa
O. lepricuril
35’ Diferente al anterior 36
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36 Una mancha amarilla en la cara posterior del brazo; costados con manchas blancas; párpad con
pequeños tubérculos; ralla pequeña (machos hasta 24.6 mm) .. . II. parv¡ceps
36 Diferente al anterior 37
37 Dos bandas amarillas dorsolaterales unidas sobre la parte anterior de ]a cabeza y mancha sacral
de igual color, conectada o no con las dorsolaterales; fondo color pardo 38
37’ Aspecto general amarillento: tamaño de las hembras inferior a 29.3 mm 39
38 Membranas interdigitales rojas; contorno de La mancha sacral y del extremo distal de las bandas
dorsolaterales festoneado It. leucophyllata
38’ Membranas interdigitales anaranjadas; contorno de las manchas dorsales liso en toda su
longitud .... H. bifurca
39 Diseño dorsal de manchas oscuras irregulares entre los ojos, región escapular y/o sacra, sobre
fondo amarillento o anaranjado 40
39’ Diferente al anterior 41
40 Mancha presente o no en forma de H en la región escapular, pudiéndose prolongar
dorsolateralmente; región Joreal más clara que la parte superior de la cabeza, definiendo
nítidamente el canto rostral; a menudo un manchita blanca bajo el ojo U. riverol
40’ Manchas más o menos difusas en regiones interocular, escapular y sacral; sin canto rostral
n itiolo ni mancha blanca stibocular ... H. IcaIl
41 I)iseño dorsal con filas más o menos conspicuas de pcqtieños puntos oscuros que pueden llegar
casi a formar líneas; región dorsolateral y costados más claros que el dorso H. nana
41’ Diseño dorsal variable, a menudo con un dibujo en fornía de reloj de arena o de copa invertida,
limitado o no por tío fino reborde crema II. minuta
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4.3) I)escripción y biología de las especies de anfibios de Puerto Almacén.
Sumario dc especies
4.3. 1) Introd tlcciott
A contintíación se ofrecen los restíltados obtenidos in situ (salvo escasas excepciones
que serán indicadas) sobre la biología de cada una de las 42 especies. los cuales irán siendo
contrastados con los datos bibliográficos disponibles. En el apartado de cada especie se da la
siguiente infonnación (excepto para los Ceciliaidae, para los que apenas se dispone ole datos, y
no serán stíbdiviolidos en párrafos):
- Nombre, autor y referencia de la descripción original y, cuando proceda, autoría y referencia
del nombre actualmente aceptado para la especie.
- Número de ejemplares examinados.- Entre paréntesis, se indica primero el número de machos
y luego el de las hembras, separados por una barra. Salvo indicación en contra, se entiende que
el material procede de Puerto Almacén.
- Comentarios taxonómicos> En toda investigación sobre ecología Bevada a cabo en zonas
“taxonórnicamente difíciles”, consideramos de gran importancia clarificar el estatus taxonómico
de las poblaciones en estudio, o explicar las razones por las que se adopta determinado criterio,
una práctica que por desgracia es demasiado frecuente pasar por alto. Ello permite a lectores y
ulteriores investigadores sabcr de qué se está hablando exactamente y evaluar los posibles
márgenes de error. En ocasiones el estatus taxonómico de algunas poblaciones es incierto,
debido al insuficiente conocimiento de la variabilidad de la especie a la que supuestamente
pertenecen, o a la falta de acuerdo entre los distintos autores en cuanto a problemas de
sinonimias o de otro tipo. Cuando proceda, debido a que la población de Puerto almacén pueda
estar implicada en alguno de estos casos, en este apartado se comentará el estado actual del
problema y las razones que se han tenido en cuenta para seguir uno u otro criterio. Así mismo,
en este apartado se comentará acerca dcl esíatus subespecífico de la población en ctiestion sí es
que pertenece a algttna sttbespecie cotrunmente aceptada.
- Diagnosis y descripción. En este apartado se pretende dar un conjunto de caracteres
morfológicos que posibiliten la segtíra identificación (le la especie en el área, aportando datos
sobre forma, coloración, vascos distintivos, dimorfismo sexual y variación. Las medidas
máximas de la long it tul hocico - ano se indican al fi mil, en primer 1 tígar las de los machos y
luego la (le las hembras.
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- Hábitat.- Se exponen las preferencias de la especie en cuanto al uso del espacio, a nivel de
macro y ni icrohábi ta t.
- Ciclo temporal y reproducción> Se consideran aquí los patrones de uso del tiempo, tanto a
nivel de ritmos circadianos como de la fenología a lo largo de la estación lluviosa. Estos
aspectos se relacionan con la reproducción, de la cual se tienen en cuenta el comportamiento,
modalidad reproductora, fertilidad, y en ocasiones, desarrollo.
- Canto> Se anotan los parámetros principales comentados en el apartado 3.2.4), así como
datos sobre los tuomentos y lugares en que se produce el canto en los machos, etc. Se
proporcionan sonogramas y oscilogramas y se comparan, en su caso, nuestros resultados con
los de otros atítores.
- Distribución> Se da una idea global de la distribución de la especie a nivel americano y
boliviano, intentandocaracterizar los factores biogeográfícos que determinan la existencia de la
especie en Puerto Almacén.
- Comentarios> En este apanado se anota una miscelánea de cualesquiera aspectos de otra
índole pertenecientes a la biología de la especie, como pueden ser la dieta, depredación,
parasitación, etc.
En primer lugar se verán todas las especies terrestres, y después todas las arborícolas
(Hylidae).
66
4.3.2.5 umario (le especies
Una especie de cecilia de color cris azulado, con anillos poco marcados. No se
describió in sittí.
El único ejemplarde que se dispone se colectó el 8-IV-88, al final de la época de lluvias,
un día caluroso, balo tín pequeño tronco en el potrero, cerca de las Charcas del Potrero. Al
capturarlo se enroscaba sobre la hierba. No presentaba ninguna galería por la que huir, luego
presumiblemente llegó allí por la superficie. No se dispone de datos sobre su biología. La
mayoría de las especies americanas de la familia de las que se dispone de datos, son vivíparas,
aunque otras especies depositan huevos que experimentan desarrollo directo (Duelíman y
Trueb, 1986). La uníca especie conocida de Caecilia en Bolivia es C. marcusi Wake (Wake,
1984), de la muy húmeda región del Chapare, Cochabamba. Hasta esta región entra fauna con
distribución en “arco andino’, y propia de regiones más húmedas que Ja Amazonia central. No
necesariamente el especímen de Puerto Almacén debería pertenecer a estaespecie..
£iuliQua~n.
Se encontraron sólo dos ejemplares. Es un cecílido muy característico por su coloración
azulada oscura con marcados anillos blancos finos (Fig. 4.1).
El primer ejemplar se capturó el l0-IX-87, casi al final de la ¿poca seca, en los potreros.
Otro ejemplar fue capturado a unos 40cm de profundidad, cavando, el día 3-XI-87 igualmente
en zona de potreros. El no hallazgo de cecílidos en el bosque no indica que no los hubiera, ya
que pocos troncos se pudieron levantar en él y no se excavó con la intención premeditada de
buscarlos. No se tiene información sobre su biología. Goeldi (1899) aportó los primeros datos
sobre la reproducción en el género Siphonoos, al observar tina hembra de 5. annulatus hallada
en I)iciembre enroscada alrededor de una puesta de seis huevos. Gans(196l) registró una
puesta de seis huevos de 5. paulensis en terrario, los cuales midieron de 4..3 a 4.5 mm de
diámetro. En ambos casos los huevos fueron depositados en tierra, y el desarrollo se produce
sin pasar por la fase acuática.
Las dos especies indicadas de Siphonons se hallan en Bolivia (Dunn, 1942). Mientras
5. annulattís tiene una amplia distribución por toda la cuenca Orinoco—Amazónica desde el
Caribe hasta la costa del SIL de Brasil, pudiendo habitar en zonas relativamente secas (Frost,
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Bufo naraenemis Lutz, 1925
Bufo oaracnemis. 1925. Ltítz. C. R. Seánces Soc. Biol. París. 93: 213.
LjerYipl ares exarnínados: 13 (4/9)
I)iagnosis y descripción.-
Ninguna otra especie en la zona posee una piel verrugosa, enormes glándulas parótidas
y tibiales y crestas cefálicas muy desarrolladas (Fig. 4.2). Se trata de una de las especies de
btífónidos más grandes (hasta 220 mm y 1700 g de peso; Serié, 1935), junto con B
blonibergi y B. marinus, de la que durante mucho tiempo se consideró una subespecie.
Cuerpo robtísto: cabeza ancha, con hocico redondeado en vista de perfil. Diámetro del
ojo menor que la distancia ojo-hocico. Tímpano mayor (ltie 1/2 deI diámetro del ojo. Distancia
interocular dos veces la anchura del párpado superior, el cual tiene un borde sobresaliente.
Tubérculos subarticulares de las manos divididos; tubérculos metacarpales desarrollados.
Tubéretílos subarticulares de los pies simples, pequeños. Un gran tubérculo metatarsal interno,
siendo el externo menor, redondeado. Pliegue tarsal marcado. Piel dorsal rugosa, con verrugas
espinosas. Color pardo claro o crema con manchas oscuras dispersas, a veces con manchas
blancas rodeándolas. Una gran mancha oscura bordeando inferiormente las parótidas. Sin
dimorfismo sexual. Medidas: 143.7/190.0.
11 á hita 1.-
Bufo paracoemis es, como su congénere B. marinus, una especie muy antropófda, que
coloniza los espacios abiertos por el hombre y su entorno inmediato. Además busca refugio en
las construcciones de éste y usa como cazadero las zonas iluminadas de los pueblos (Lutz y
Kloss, 1952). Parece evitar el bosque; Heyer (1976), halla E. marinus un 93% de ocasiones en
hábitat abierto, y Duelíman (]978a), señala que se extiende en la Amazonia por los espacios
abiertos dentro del bosque y las orillas de los ríos, probablemente porque para el desarrollo de
los embriones necesita altas temperaturas y sol directo y no usa por tanto charcas en el interior
del bosque. Esta preferencia por las orillas de los ríos también ha sido notada para %
paracnemis por Cei (1972>, quien manifiesta que en Misiones (Argentina), es frecuente en las
orillas del Paraná, mientras que B. ictericus ocupa cl bosque. Fugler (1986), lo encuentra
ocupando la “terra firme” y la “varzea” (selva inundable) en Tunii Chucua, Departamento del
Beni, tanto en bosque clímax como secundario y en pantanales. Suponemos que la especie
ocuparía espacios abiertos dentro de tales enclaves. Cnímp (1971), en un estudio llevado a cabo
en Belén de Pará, Brasil, encuentra abundante B. niarinus en bordes de bosque y espacios
abiertos, peri> ntinca en el bosque mismo, sea este del tipo qtíe sea.
En Puerto Almacén, B. paracnemis no fué jamás encontrado fuera de los potreros o en
la orilla del río, y en este último lugar sólo al final ole la época seca y principio de la lluviosa. En
69
los potreros se escondían bajo troncos, piedras o estructuras de origen humano (por ejemplo,
dentro de níedas abandonadas) o semienterrados en la base de los arbtístos.
Ciclo temporal y reproducción..
Bufo paracnemís es una especie estrictamente nocturna pero, como B. marinus, muy
tolerante con grados altos de luminosidad (Jaeger y Hailman, 1981). Como especie propia de
medios relativamente áridos, B. oaracnemis permanece activo durante todo el año. Durante el
invierno es frecuente cerca del río, donde se reproduce. De hecho, es la única especie de la
comunidad que lo hace exclusivamente durante la estación seca. Probablemente para la correcta
temperatura de desarrollo de los huevos necesita además aguas relativamente someras y
tranquilas, condiciones que el río sólo puede ofrecer en el invierno, donde los días despejados
proporcionan la adecuada insolación a las charcas aisladas que quedan en algunos tramos. En
tales enclaves se midieron temperaturas del agua de hasta 38.30 C, a las 17 horas del día 28-XI-
88.
Se escucharon machos cantando en el río el primer año durante la primera semana de
Septiembre y algún canto aislado la tercera semana de Octubre y cuarta de Noviembre. Durante
el segundo período de estudio, un macho aislado cantó el 19-XI-88.
Como es norma en el genero Bufo, B. uaracnemis tiene un modo de reproducción
generalista (1 y 2 de Duelíman y Trueb, 1986). Se analizaron las gónadas de 9 hembras, con un
tamaño entre 142.5-190.0 mm (~ = 165.1). Dos hembras del mes de Octubre del 87 no
presentaron huevos, y el estado del ovario y oviductos indicaba que se habían reproducido no
hacía mucho, Los cuerpos grasos (CG) estaban en el estadio 3. Dos hembras del mes de
Diciembre, una de cada año, presentaron huevos en vitelogénesis y CG=3. Las otras cinco
hembras abarcan el período Noviembre-Marzo, y presentaron CG=3-6, y huevos maduros. La
colectada más tempranamente de las cinco (27-XI-88), probablemente estaba a punto de poner,
constittíyendo una puesta bastante retrasada; por el contrario, la más tardiamente colectada (21-
111-84>, presentaba una puesta muy copiosa y al mismo tiempo, CG=6. Todos los datos
anteriores sugieren que B. naraenemis se reproduce en la zona durante toda la estación seca,
pudiendo solapar un poco con el principio de las lluvias. Tras el esfuerzo reproductor y dada la
menor disponibilidad de alimento en tal época, los cuerpos grasos sufrirían una importante
disminución en volumen. No obstante, la gran cantidad de alimento disponible durante la
estación lluviosa (los estómagos se presentaron siempre llenos), proporciona a las hembras
recursos suficientes para ir desarrollando una copiosa puesta y una enorme reserva grasa a la
vez. En los machos se observa un patrón parecido. Tres machos de Octubre del 88 presentaron
uno CG=2, y los otros dos, CG=0, mientras que tino del 31 -XII, presentó CG=5.
La fecundidad de B. naracnemis es enornie. El numero <le htíevos fue de 24000-34650
(~=2987(>; n=3) y el FTO=249.6. El diámetro máximo de los huevos fue de 1.4 mm. El valor
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de HO es el más alio de todas las especies y presenta a E. oaracnemis como un estratega “r’
extremo. Duelíman (1 978a) encuentra en Santa Cecflia que el máximo ETO lo presenta II.
marínus con 110.2, reproduciéndose quizá más de una vez al año, con puestas de más de
l0(X)0 huevos de hasta 1,7 mm. de diámetro depositadas en charcas temporales en zonas
abiertas o en pozas del río.
Juveniles casi recién metamorfoseados se encontraron en las orillas del río en la ultima
semana de Octubre del 87.
La fenología de la reproducción de B. oaracnemis en Puerto Almacén no parece
concordar con la indicada por otros autores en otras áreas. Di Tada et al. (1976), indican que en
Córdoba (Argentina), dicha especie se reproduce en primavera -verano, esto es, entre los meses
de Septiembre y Febrero, lo qtíe contrasta con nuestras observaciones. Cei (1980) expone
igualmente que en Argentina el periodo de reproducción abarca desde el principio de la
primavera al final del verano, y que los sapos no son encontrados durante el invierno, un patrón
que parece darse también en la región interior del estado de Sáo Paulo (Vizotto, 1967). Gans
(1960), encuentra machos cantando en Febrero y Marzo de 1954 a lo largo de la línea férrea
Santa Cruz-Corumbá, que delimita aproximadamente el limite norte del dominio chaqueño. En
la ciudad de Santa Cruz, igualmente en tal límite, hemos encontrado machos cantando en la
tercera semana de Diciembre. Fugler (1986) encuentra en Tumi Chucua ejemplares desde
Septiembre a Diciembre. De los 25 especímenes examinados por él, no dice cuántos machos y
cuantas hembras hay, pero en todo caso, no encuentra hembras portando huevos en todo el
período (26-IX al lO-X]l de 1981). En Tumi Chucua, como en Puerto Almacén, se deja sentir
una fuerte estacionalidad anual, aunque por su latitud (1 1008’S/67010’O) y condiciones
generales, el contraste es menos marcado que en nuestra localidad de estudio, tanto a nivel de
precipitaciones como de temperaturas. En cambio en el límite norte del Chaco Boreal, donde
trabajó Gans (1960), la estacionalidad es mas marcada que en Puerto Almacén, con
temperaturas más extremas en ambas estaciones (Morales, 1990). Probablemente en dicha zona
la reproducción se vea trasladada al verano, por ser las condiciones invernales demasiado
severas, lo que en Puerto Almacén, no sucedería. No obstante, no podemos hallar una
explicación satisfactoria a la ausencia de huevos en los ejemplares de Tumi Chucua, pues con
mas motivo allí la reproducción podría darse durante el invierno, y las hembras deberían por
tanto mostrar huevos en desarrollo durante el período de estudio. Nos inclinamos a pesar que el
cambio en la época de reproducción de B. paracnemis en Puerto Almacén respecto a Argentina,
debe responder a tín conjunto de causas entre las ctíales la más importante es la permisividad del
clima, y sectíndariamente la disponibilidad de sitios de puesta. Sabido es oíue la mayoría de las
especies del género Etífo son oportunistas y reproductores explosivos (Cody, 1966; MacArthur
y Wiíson, 1976), estrategas de la ‘r”. (Pianka, ¡970; Duellman y Trueb, 1986). No obstante,
en Ptíerto Almacén no se observa la querencia por charcas temporales y efímeras, aunque en los
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años muy secos, ciertas charcas del río pueden llegar a reducirse niucho, o incluso a secarse.
Pero en todo caso. B. naraenemis queda liberado de la dependencia del agua de lluvia para la
reprodtícción, al contrario que las demás especies. Un patrón similar fue encontrado por
Balinskv 1969) en Sudáfrica; la única especie de tina comunidad de anfibios no dependiente de
la llegada de las lluvias, fue E. regularis, por reproducirse en ríos. Aichinger (1987), encuentra
en Panguana, Perú bosdíue tropical estacional), oíue Bufo marinus, junto con Vivía boans, es la
única especie cíne se reproduce exclusivamente en la época seca y en el río, etíando éste presenta
bajos niveles, y dejando de cantar al subir el nivel.
Can t o. -
El canto de B. paracnemis no pudo ser grabado. Consiste en un largo repiqueteo grave,
semejante al de muchos otros bufónido~, y es emitido desde la orilla del agua, a veces estando
el animal parcialmente sumergido en ella, o sobre piedras o troncos sobre la superficie.
Distribución.-
E. paracnemis es una forma próxima a B. marinus, pero con una distribución
circunscrita a re2íones mas secas de Sudamérica. Se encuentra en las zonas chaqueñas de
Argentina (Salta, Jujuy, Tucumán, Formosa, Chaco, Córdoba, Santa Fe), extendiéndose al
distrito mesopotámico (Corrientes, Entre Ríos, Misiones), N de Uruguay, SE de Brasil,
Paraguay, y hacia el N distribuyéndose por el E y centro de Brasil a través de los estados
chaqueños y del cerrado (Matogrosso, Matogrosso do Su], Minas Gerais) hasta las Caatingas
(Bahía, Pernambuco y l’iauí) (Cei, 1980). En todo el área ocupa zonas mas secas que algunos
de sus congéneres. como por ejemplo en los estados de Sño Paulo y Río de Janeiro, donde
convive con B. ictericus, pero ocupando siempre 8. paraenemis enclaves más áridos (Cochran,
1955).
En Bolivia. E. uaracnemis ocupa toda la región chaqueña, y se extiende hacia el O a
través de las sabanas benianas hasta el piedemonte andino del departamento de La Paz, y hacia
el N hasta el N de Beni y Pando. Algunas citas antiguas de piedemonte andino, pueden
corresponder a esta especie o a Bufo marinus (De la Riva, 199Gb). En todo caso, se trata de una
especie de medios abiertos. Su presencia en medios densamente forestados como Puerto
Almacén se debe a la colonización a través de los caminos hechos por el hombre y sobre todo a
través de los propios ríos, que son tina vía de penetración de la que no se alejan una vez han
entrado en el medio forestal. Hoogmoed (1990), registra su presencia en Perseverancia; no es
probable que la especie traspase Bolivia por el N alcanzando los estado brasileños de Acre y
Rondonia. La gran distancia entre unos lugares poblaolos y otros, a lo largo de los ríos ha sido
propuesta como limitante en la distribución de Bufo marinus (Lescure y Ga sc, 1986).
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Coni cnt a r ¡ <) S.~
La biología y ecología de B. naracuemis tiene muchos puntos de similitud con la de su
cercano congénere, 13. marintís, del cual muchos estudios se han hecho a lo largo de su dilatada
(por la mano del hombre) área de distribución (Zug y Zug, 1979), pero pocos datos hay de la
dieta de la especie en su área natural. Strtissman et al (1984) encontraron que ff.n=~úmlien
Pará, es un consumado devorador de hormigas y termitas en las playas fluviales. Duelíman
(197 Sa), encuentra tras el análisis de 25 estómagos, 68% de ellos conteniendo hormigas, 64%
coleópteros, 40% ortópteros, 8% hemípteros y 8% larvas de lepidóptero. Por su parte, ft.
~anwns~mmes una especie muy voraz, como todas las especies de Bufo; a juzgar por los
enormes contenidos estomacales detectados, parece alimentarse en gran parte de duros
coleópteros que proliferan alrededor de los excrementos del ganado. Un estómago analizado
contenía una araña de 18 mm y 29 tenebriónidos de 19 mm. Los lugareños refirieron el caso de
un gran ejemplar que fue sorprendido nada más devorar un pollito de gallina. Esta voracidad
facilita el rápido crecimiento descrito para B. marinus cuyos juveniles pueden pasar de 8 mm a
120 mm en seis meses (Pemberton, 1934). Según Zug y Zug (1979) en esta especie la
madurez sexual se alcanzaría a los seis meses de vida. En Puerto Almacén observamos
ejemplares de E. paraenemis recién metamorfoseados y otros de 3-4 cm a finales de Octubre de
1987; en la cuarta semana de Diciembre se observaron ejemplares de alrededor de 10 cm.
Durante el mes de Diciembre de ¡978, se veían abundantes ejemplares de 30-50 mm y a finales
de Febrero, todos los ejemplares medían 100-120 mm. Con idea dc estimar el crecimiento se
marcaron 5 individuos jóvenes; en B. marinus se ha descrito un cieno sedentarismo y fidelidad
a los mismos refugios y zonas de alimentación (Brattstrom, 1962). Los juveniles de B
paraenemis, no parecen tan sedentarios como los adultos. Sólo se obtuvo una recaptura pero
este único dato es, no obstante, revelador, pues el ejemplar pasó de una longitud de 76.4 mm y
44 g de peso, a 104 mm y 130 gen 44 días.
En tres de los ejemplares de B. uaracnemis estudiados se encontraron nematodos en los
mesenterios intestinales y junto a los riñones, y casi todos los ejemplares observados
presentaron garrapatas; Gans (1960> encuentra en la especie garrapatas de la especie
Amblvomma dissimile
.
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Bufo tvnhon¡us (Linneo, 1758)
Rana tvphonia 1758 Linneo. Syst. Nat. Ed. 10, 1:211.
Bufo tvnhonius Schneider. 1799. Hist. Amphib. 1:207.
Especímenes examinados: 54(33/21)
Comentarios taxonómicos.-
Aunque a lo largo de todo el trabajo, nos seguiremos refiriendo a la población de Puerto
Almacén como perteneciente a la especie E. tvnhonius, la realidad es que en el futuro su
nombre cambiará. En efecto, de acuerdo con Hoogmoed (1986; 1989; 1990b) bajo el nombre
B. tvphonius se hallan agrupadas varias especies válidas, originalmente descritas como distintas
pero posteriormente puestas bajo la gruesa sinonimia de la especie, y asimismo muchas
poblaciones hoy consideradas como IJy.~hQni s, corresponden en realidad a especies
diferentes aún no descritas. Una zona especialmente compleja en este sentido es la Amazonia de
Perú y Ecuador. Al menos una especie aún por nombrar se halla en Bolivia. La forma
panameña podría ser la misma que ocupa el occidente de Colombia y Ecuador. La especie del
SE de Brasil esta por nominar. Hoogmoed (op.cit.) basa sus apreciaciones en diferencias
morfológicas, ecológicas y etológicas de muchas poblaciones, y observa frecuentes los casos
de simpatría entre dos o más taxa. No obstante, todas las poblaciones parecen mantener unos
rasgos siempre presentes, como son la actividad diurna y nocturna, la mirmecofagia, el hábitat
forestal y la reproducción explosiva.
A efectos de comparar nuestros datos con los disponibles para otras poblaciones de la
especie’ en otras zonas, no entramos en distinciones de tipo taxonómico entre ellas, pero sí
recalcarnos la necesidad de tener siempre en mente todo lo anteriormente expuesto.
Diagnosis y descripción..
La combinación de un hocico apuntado y crestas postorbitales expandidas hacen
imposible confundir a esta especie con ninguna otra en el área (Fig. 4.3 A).
‘l’amaño mediano. La piel de los costados se une al muslo más cerca de la rodilla que del
cuerpo; piel áspera pero sin grandes verrugas: una fila de tubérculos laterodorsales. Parótidas
ovaladas, algo mayores que el ojo. Crestas supraorbitales contintiándose en crestas
postorbitales expandidas hacia afuera alcanzando la glándula parótida. Perfil de la mandíbula
inferior cóncavo, sobresaliente hacia aftíera de la comisura labial. 1 locico puntiagudo,
retrocediendo en vista lateral. Manos sin membrana: tubérculo palmar externo grande, suboval;
ttíbérculos supernumerarios palmares notables. Pies ligeramente palmeados; tubérculos
metatarsales grandes, el interno algo mayor; tubérculos supernumerarios del pie sobresalientes,
abundantes. La coloración dorsal puede ser Llisácea o canela, con un diseño variable. A
menudo desde el extremo del hocico parte una línea vertebral clara que puede ser fina o bastante
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gruesa; a ambos lados de ésta puede haber un dibujo simétrico de manchas triangulares (diseño
de “hoja seca”). También puede presentarse una barra oscura interocular. Puede haber barreado
oscuro en los miembros. Sin embargo, muchos ejemplares (especialmente las hembras),
presentan un color uniforme, o con pequeñas manchas oscuras dispersas. Vientre amarillento.
Machos con un saco vocal guiar anaranjado. El dimorfismo sexual en tamaño es bastante
acusado, siendo en promedio la hembra notablemente mayor. Medidas: 49.6/59.4.
IIá hita 1.-
Dueliman (1978a) en Santa Cecilia encuentra que sobre una muestra de 232
especímenes, el 87% estaban en bosque primario, 26 ejemplares se hallaron en bosque
secundario, tres en borde de bosque y uno en un claro. Crump (1971) en Belém no observó
nunca su presencia en lugares abiertos ni en borde de bosque. Heyer (1976b), en varios puntos
de la Cuenca Amazónica encuentra la especie en bosque en un 98% de los casos. No se halla en
medios antropógenos (Lutz y Kloss, 1952). Parece por tanto claramente establecido que B
tvphonius es una especie estrictamente forestal, frecuentemente hallada en la orilla de los ríos
allí donde se la encuentra, que habita sobre todo el oscuro suelo del bosque primario (ver
también Toft y Duelíman, 1979; Hoogmoed, 1979; 199<); Jaeger y Hailman, 1981; Duelíman,
1990; Rodriguez y Cadle, 1990; Aichinger, 1991; Rodriguez, 1992>.
En Puerto Almacén. 13. tvohonius se halló en todos los medios con excepción de los
espacios abiertos, donde se vió sólo de ¡nodo excepcional, y siempre cerca de] borde del
bosque. Se encuentra principalmente en el suelo en bosque primario y secundario, y en las
orillas del río cuando acude a reproducirse. Los porcentajes de utilización de cada medio
mostrados en la Eig. 4.3 E, no responden exactamente a la realidad. En bosque primario se vio
más que en ningún otro medio, aunque el 84% de las veces en que se escuchó la especie, estaba
en la orilla del río (n~25), donde se oyeron hasta siete ejemplares en 3(X) m de orilla,
Ciclo temporal y reproducción.-
La actividad de 13. tvohonius es tanto nocturna como diurna, manifestándose más
aquella durante el período de reproducción. La especie es frecuentemente hallada en pleno día
en el suelo, y por la noche se ven individuos descansando sobre vegetación a una altura
normalmente menor a un metro y medio (Duelírnan, 1 978a). A veces ha sido considerado corno
una especie diurna (Rand y Myers, 199<); Rodriguez, 1992), pero asimismo la dualidad de la
actividad nocturna - diurna, ha sido señalada por otros autores (Lescure y Gasc, 1986).
Se hallaron ejemplares en todo momento durante el primer año, y al menos hasta finales
de Marzo del segtindo. Probablemente la especie está activa gran parte del año.
El modo de reproducción es el 1 y el 2 de Duelíman y Trueb, 1986, abandonándose los
huevos en cordones en el acua. Se analizaron las gónadas de 21 hembras, de las cuales 14
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presentaron puestas completamente maduras. Hembras con huevos en vitelogénesis se
encontraron desde principios de Noviembre, y con huevos maduros desde principios de
Diciembre hasta finales de Marzo, mes en el que se hallaron incluso huevos aún por madurar, lo
que hace pensar en un período reproductor prolongado hasta el final de la época de lluvias e
incítíso más allá.
Gans (1960), a primeros de Marzo en el 5 de la Chiquitania observó machos cantando
y en amplexus. La única hembra encontrada por Fugler <1986) en Tumí Chuena en Noviembre
- Diciembre, tenía huevos. Crump (1974) y Duelíman (1978a), encuentran un período de
reproducción continuo en Santa Cecilia, donde no existe estactonalidad. En Buenavista,
Colombia, Stebbins y Hendrickson (1959) encuentra hembras con huevos maduros en
Noviembre. El cambio de patrón reproductivo anual de continuo a estacional es palpable en
muchas especies a medida que nos alejamos del Ecuadon Aichinger (1987) encuentra que 9
especies con patrón continuo en Santa Cecilia, presentaban un patrón estacional en Panguana;
entre ellas se hallaba B. tvyhonius, para lo cual dicho autor da un periodo de reproducción de
unos seis meses, con predominio del mismo durante la época seca. En Puerto Almacén, el
primer año los machos cantaron siempre tras fuertes lluvias, desde finales de Noviembre a
mediados de Marzo con amplexus observados a finales de Diciembre. El segundo año cantaron
desde mediados de Noviembre a finales de Marzo y se observaron parejas en amplexus a
primeros de Marzo. En la primera ocasión, las parejas en amplexus estaban a las 18:30, recién
caída la noche, en un pequeño arroyo de aguas rápidas y limpias, en una zona de bosque
secundario, cerca de las Charcas del Puente; se hallaron hasta siete ejemplares cada cinco m de
arroyo. En otra ocasión se observó la reproducción en unas charcas de carácter muy efímero
que sólo se formaron tras lluvias excepcionalmente fuertes o continuadas, entre las Charcas del
Potrero y el Curichi de] Capibara. Raramente se oyeron cantar algunos machos en charcas más
permanentes como el Curichi del Capibara ola Charca del Bosque. Wells (1979), estudiando la
reproducción de la especie en Barro Colorado (Panamá), encontró que E. tvohonius se
reproducía en pozas de arroyos o charcas más bien pennanentes, y no en charcas efímeras,
como cabría esperar de un reproductor explosivo. La reproducción tenía lugar durante unos 4
meses en la estación húmeda, sobre todo desde la mitad hasta el final de ésta, resultados muy en
concordancia con los obtenidos en Puerto Almacén. Rand y Mvers (1990), también en Barro
Colorado, consideran a E. tvnhonius corno un reproductor explosivo en la época húmeda.
Contrariamente a nuestro caso, Wells (1979) no halla una correlación evidente entre la
aparicion de los coros y las fuertes precipitaciones. Los coros en Barro Colorado empezaron a
las 21 - 22 horas, tras la llegada durante el día de los machos al lugar. En Puerto Almacén
comenzaron frecuentemente en pleno día o por la tarde, si bien es cierto que la mayor intensidad
fue nocturna. Frecuentemente se oyeron en el río cantos al atardecer y luego cesaron. Los
machos cantan desde tierra en la orilla, tanto en las observaciones de Wells como en las
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nuestras, aunque algunos machos en Puerto Almacén fueron vistos cantando con el cuerpo
parcialmente metido en el agua. Según Wells, aunque en Barro Colorado los amplexus se
producían durante la noche, las parejas no entraban en el agua a poner hasta alrededor de una
hora después de haber salido el sol, alcanzando un pico al principio de la tarde, tras lo cual
empezaba a decaer la actividad, cesando ésta totalmente antes del anochecer, en que machos y
hembras abandonaban la zona. La gran agregación reproductora de fiÁynh9núm observada en
Puerto Almacén el día 7-111-89, difirió bastante de las observaciones en Barro Colorado, ya que
los amplexus se produjeron por la noche, y las puestas también. A las 11 de la mañana del día
siguiente se observaron puestas semihundidas y enredadas en la vegetación, con consistencia
diferente: las mas recientes eran cordones bastante compactos con huevos, pero otras,
depositadas hacía más horas que las anteriores, eran más laxas y con embriones en desarrollo.
Los huevos median 16 mm. Wells halló algunas hembras dejando 2 ptíestas por estación,
extremo que no hemos podido confirmar en este estudio.
U fertilidad de B. tvphonius es alta; para las 14 hembras se encontró un número de
huevos entre 11(X) y 1900 (~=1521) y de hasta 1.4 mm. El valor de FF0 es de 39.83.
Duelíman (1978a) halla un rango más amplio (765-2500), pero con una media parecida,
Ñ=1566.5 y un 1-40>37.5 (valor calculado teniendo en cuenta dos hembras portando un
número anormalmente bajo de huevos, de 440 y 310). No obstante, el tamaño de las hembras
de la población de Santa Cecilia, es mucho mayor (Ñ=73.8). Crump (1974) dio un PTO de
4 1.67. En cuanto a los cuerpos grasos, no se observó un cambio sustancial en su desarrollo en
una dirección concreta a lo largo de la estación, ni en machos ni hembras, y normalmente, su
volumen era muy escaso (entre O y 4, pero con una mayoría de 0).
Toft et al.(1982), dan un período de 2-3 semanas de desarrollo para B. tvphonius en
Barro Colorado, y hallan un incremento en el número de juveniles al comienzo de la estación
seca. En Puerto Almacén se encontraron juveniles recién metamorfoseados de unos 10 mm
junto a un pequeño arroyo el 16-11-88. Ejemplares de unos 40 mm se hallaron en la primera y
segunda semana de Septiembre del año 87. Una hembra con tina longitud total de sólo 35.7 mm
capturada en el mes de Abril, no mostró desarrollo algtino del ovario, lo que sugiere que se
trataría de un ejemplar joven, nacido probablemente de las primeras puestas de la estación.
En resumen, 13. tvphonius puede ser considerado un reproductor explosivo esporádico,
muy estratega cíe la “r”, condicionado por las fuertes lluvias. No obstante, el hecho de
reproducirse en el río, parece confirmar la aparente paradoja manifestada por Wells (1979) de
que pese a ser un reproductor explosivo, utilice cuerpos de agua permanentes para la
reproducción. Dicho autor explica el fenómeno como un posible mecanismo para eludir la
depredación de los htíevos por parte de las larvas de L. oentadactvlus; su equivalente en Puerto
Almacén. L. labvrhinticus, no se reproduce en el río, donde 13. tvohonius sí parece hacerlo,
pero sí se hallan presentes en cambio muchas especies de peces, potenciales depredadores.
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Can to.-
El canto tiene la estructura típica de muchos JMQ. Los machos lo emiten desde la orilla,
con la cabeza bastante levantada Duelíman (1978a) dice que en Santa Cecilia el canto consta de
tres a cinco notas rápidas. de 0.15-0.20 s de duración, repetidas a intervalos de 10-15 s y con
una frecuencia dominante de alrededor de 1500 Hz. Schlúter (1981) da tina frecuencia
dominante de 800 -22(X) Hz para la población de Panguana. En la Población de Puerto
Almacén, cada llamada dura 213 ms, consta de 5-6 pulsos y puede ser emitida unas 50
veces/minuto; los pulsos duran 19.4 ms, con un intervalo de tinos 32 ms entre ellos; la
frecuencia fundamental es de 1016 Hz y la dominante, 1568 Hz (n=3) (Fig. 4.3 C).
Distribución.-
La especie B.” tvphonius” (s.l.) se extiende desde Panamá a través de toda la Cuenca
Amazónica, incluyendo la región del Chocó (selva de la vertiente del Pacífico en Colombia y
Ecuador) y bosque atlántico del SE de Brasil (Frost, 1985; Hoogmoed, 1990b). En las laderas
orientales andinas sobrepasa a veces los 1800 m. (Duelíman, 1979b). En Bolivia se halla por
toda la región amazónica y áreas forestales subtropicales, penetrando algo en la región chaqueña
(De la Riva, 1990b; De la Riva et al., 1987). Hemos encontrado además poblaciones de gran
tamaño corporal en los valles mesotérmicos, probablemente taxonómicamente distintas de la de
Puerto Almacén, la cual a su vez no parece diferir de otros especímenes encontrados en la
región del Chapare y del piedemonte andino cercano a Santa Cruz.
Comentarios.-
Bufo tvnhonius es una especie eminentemente mirmecófaga, como ha sido puesto de
manifiesto por diversos autores (Dueliman, 1978a; Toft, 1980; 1981; Rand y Myers, 1990;
Rodriguez, 1992). Los especímenes colectados en Puerto Almacén presentaron a menudo los
estómagos llenos. El examen del contenido estomacal de una hembra de 56.8 mm, reveló la
presencia de 35 presas, de las cuales 25 eran hormigas de 3 especies diferentes, con un rango
de tamaños entre 3 y 19 mm. El excremento de otro ejemplar contenía 30 cabezas de hormiga y
un curculiónido.
Se halló la especie como presa de L. labvrinthicus y C. cornuta. Wells (1979) ha]la que
las larvas de Lxentadactylus depredan sobre huevos de B. tvphonius. No sabemos si las de L
labvrinthictís también.
Se encontraron tres ejemplares con nematodos en la cavidad peritoneal y trematodos del
genero Polvstoma en la vejiga urmnaria. Uno presentaba los dos tipos de parásitos la vez.
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Eninedobates nictus (Bibron jjj~ Tschudi, 1848)
Hvlanlesia picta Bibron in Tschudi, 1838. Classif. Batr.:28
Epinedobates pictus Myers 1987. Páp. Avuls. Zool. 5. Paulo 36(25):302
N9 ejemplares: 28 [17 (1 del P.N. Amboró, Santa Cruz. 1 de Yungas de Cochabamba)! 11(2
de Ytingas de Cochabamba, 2 P.N. Amboró, 1 Paractito, Cochabamba)!
Comentarios taxonómicos.-
Las poblaciones de Bolivia. con excepción de las del NO del departamento de La Paz y
O de Pando (que quizá pertenezcan a otra especie aún por describir), corresponden a la
subespecie nonimal, E (Lutz, 1952). Sin llegar al extremo de prudencia recomendado
en la especie anterior, las comparaciones efectuadas con los datos de otros autores deben
tomarse teniendo en cuenta que, dada su gran área de distribución y variabilidad, posiblemente
más de una especie se halle comprendida bajo el nombre de E. picttís (Silverstone, 1976; Lutz,
1952).
Diagnosis y descripción.-
Es el único dendrobátido de la zona (Fig. 4.4 A) y su diseño y coloración le hace
confundible únicamente con Lithodvtes lineatus, el cual crece de escudetes dérmicos sobre las
falanges terminales de los dedos, posee piel más rugosa, tamaño mayor, manchas rojas en los
muslos y un diseño ventral distinto.
Aspecto grácil y miembros finos. Hocico ligeramente sobresaliente. Tubérculo
metatarsal externo ovalado, interno redondeado. Sin membrana interdigital en manos y pies.
Dorso ligeramente rugoso, pardo oscuro o negro, con dos rayas laterodorsales amarillentas,
finas, que continúan por la cabeza hasta unirse en la punta del hocico. Otra raya de igual color
recorre el labio inferior y entra en la cara anterior del brazo. Los miembros son dorsalmente
pardo-verdosos. Vientre y cara ventral de los miembros negros con manchas azul-grisáceo.
Manchas anaranjadas en la axila, zona proximal de la cara anterior del muslo y en la cara interna
de la tibia. Iris negro. Machos con saco vocal negro. Medidas: 26.0/29.0.
Hébitat.-
Se trata de una especie eminentemente forestal, hallada preferentemente en el suelo del
bosqtíe primario y secundario del tipo A, aunque también se hallaron ejemplares en el de tipo
B, y en una ocasion se encontró un ejemplar en una mancha de buena cobertura vegetal en los
potreros. entre bromelias espinosas. También se halla en bordes de bosque y de los caminos y
cerca de la orilla de los ríos. Parece huir más de la falta de coberttíra arbtístiva que de la
proximidad de espacios abiertos propiamente dichos. Se suele encontrar directamente en el
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suelo, o encaramado en la vegetación hasta a medio metro del suelo. Nuestras observaciones
concuerdan con Duelíman (1978a) quien lo halla siempre en bosque primario o secundario o en
borde de bosque y con Heyer (197(W) que encuentra la especie un 72% de las veces en bosque
primario, un 28% en secundario y nunca en hábitat abierto. Dichas observaciones concuerdan
también con Síebbins y l-lendrickson (1959), Fugler (1986), Hoogmoed (1979), Toft y
l)uellman (1979), Rodriguez y Cadle (1990), Aichinger (1991) y Rodriguez (1992).
En Puerto Almacén se Localizaron hasta tres ejemplares a lo largo de 450 m de transecto
lineal, y cuatro machos en una extensión aproximada de 50(X) m2 dc bosque secundario.
Roduiguez 1992) da densidades de 1.6 machos/Ha y 3.12 individuos/ Ha.
Ciclo temporal y reproducción.-
Como ya ha sido manifestado por todos los citados atítores que han trabajado con la
especie, su actividad es exclusivamente diurna. Hemos podido observar machos cantando hasta
que anochecía definitivamente y empezando de nuevo a hacerlo con el más leve atisbo de la luz
del amanecer Respecto al ciclo anual, no podemos asegurar si la especie es activa en Puerto
Almacén durante todo el año, Lo más probable es que no, puesto que el 7-IX-87 se hallaron
ejemplares en pleno día bajo un tronco cerca de la orilla del río, donde encontrarían un
microclima más húmedo, ya que en esa época el suelo del bosque estaba seco.
Durante toda la estación de lluvias, se encontró actividad uniforme de machos cantando,
el primer año hasta el 3-1V y el segundo hasta el 20-II!, pero es probable que estas fechas
respondan simplemente a la última vez que se oyó la especie, pero no que realmente dejara de
hacerlo. Duelíman (1978a), da un período de reproducción continuo en Santa Cecilia, e incluso
Aichinger (1987) en Panguana, donde la estacionalidad es marcada, halla machos cantando
durante todos los meses del año, aunque incrementando su actividad ya al final de la estación
seca. Lo que es seguro es que la especie sólo se reproduce en Puerto Almacén durante la
estación lluviosa.
Los dendrobátidos no realizan amplexus cerca del agua (o no lo hacen en absoluto), ya
que Los huevos son depositados en tierra, donde son defendidos y protegidos de la
deshidratación; de ellos nacen larvas que serán transportadas en el dorso del macho o de la
hembra, según la especie, y son abandonadas en cuerpos de agua (modo 14 de Duelíman y
Trueb 1986). Estos, pueden ser reducidos, como por ejemplo, acúmulos de agua en agujeros
entre raíces, sobre grandes hojas muelas, pequeños charcos, e incluso el interior de cáscaras de
frutos como las cápstílas vacías de la “castaña’ (Benholletia excelsa), una vez que están en el
suelo y se llenan de agua de lluvia (Caldwell y Myers, 1990) (para una revisión del cortejo,
apareamiento, reproducción y cuidado parental en Dendrobatidae, ver Duelíman y Trueb, 1986
y Weiygoldt. 1987). No obstante, según Aichinger (1991b). E~pi~1~ libera las larvas en
charcas, lo que concuerda también con las observaciones de Rodriguez (1992). De acuerdo con
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Myers (1987), en el género Enipedobates hay amplexus cefálico. En E. nictus es el macho el
portador de las larvas (Silverstone. 1976; Weygoldt. 1983) aunque Aichinger (199W) halla
alguna hembra también portadora. En Puerto Almacén, el primer año se colectaron hembras con
huevos maduros a finales de Enero. y el segundo, entre el 19 de Diciembre y el 16 de Febrero.
El primer año se hallaron machos transportando larvas entre el 14-II y el 14-111, y el segundo,
entre el 26-XII y el 25-1; también se observó otro el 26-XII-89. Las larvas (descritas por
Lescure, 1976) no eran en ningún caso transportadas ordenadamente, es decir, con todas las
cabezas en la línea dorsal del macho, y las colas pendiendo hacia los flancos, como se ha
registrado para otras especies, sino más bien en un agregado desordenado; esta observación no
concuerda con lo exptíesto por Lescure (1976; 1980), quien describe un ejemplar transportando
siete larvas en la forma ordenada indicada. Silverstone (1976), indica que las larvas
transportadas se hallan en estadio 24-25 de Gosner (196<)).
1)e las 14 hembras observadas, 13 presentaron huevos en número entre 11-21. En las
hembras examinadas de Puerto Almacén se presenta un fenómeno interesante. En cuatro de
ellas, dos del 30-1-88, una del 19411-88 y una del 1-11-89, hay huevos pigmentados en el
ovario, en cuatro estadios claramente diferentes presentándose simultáneamente en cada
ejemplar: en primer lugar, huevos grandes (hasta 1.9 mm.), virtualmente maduros en número
entre 17 y 21; en segundo lugar, huevos medianos en número de 9-15; en tercer lugar, huevos
pequeños, en número entre 20-45; por último, un alto número indeterminado de pequeños
huevos atresicos blancos. Otra hembra ya del 16-11-89, presenta 13 huevos grandes y 21
medianos y no presenta pequeños. Esto nos hace pensar en la posibilidad de que las hembras
hagan al menos tres puestas durante la estación lluviosa en Puerto Almacén. La última hembra
tendría sólo ya dos puestas por hacer. Esto concuerda con lo expuesto por Weygoldt (1987),
quien manifiesta que las hembras de E. pictus depositan puestas de 20-30 huevos, de 1.5 mm
de diámetro y que una misma hembra puede hacer puestas distintas con intervalos de 15 días
(dentro de los Dendrobatidae, Weygoldt considera a E. pictus como un estratega ‘Y”). En los
cinco ejemplares examinados de la región mucho más húmeda del Chapare, P.N. Amboró y los
Yungas de Cochabamba, no se observó nunca la tercera categoría de huevos. El mayor número
de huevos del tercer estadio seguramente se verá reducido y no todos llegarán a madurar. Por
tanto aquí no somos consecuentes con el criterio general de usar el complemento ovárico
completÉ) corno medida <le la fertilidad, pero creernos que la clara estratificación en el tamaño de
los huevos justifica la excepción, y a efectos de cálculo del FEO se tiene en cuenta sólo el
número de huevos maduros. 1 a fertilidad de Epictus es como vemos mtíy baja (11-21 huevos;
Ñ46.6; n=14: i~l’O= 1.17), como corresponde a un estrate’~a extremo de la “K’ (en el contexto
de los anuros), ¿‘on inversión paren tal altísima. l)nelIman (1 978a). encuentra una fecundidad
ligeramente mayor (20-24 huevos; Ñ=22.5; n=45). y diámetro del huevo dc 2.1 mm (un
paránietro en el cítie es fácil diferir si las mediciones no se hacen en idénticas condiciones), y
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por tanto, un PÍO algo mayor (1.7); Crump (1974) da un rango de número de huevos de 6-31,
(~= 18) y un FlO~ 1.6 y expone que en esta especie se halla tina notable correlación entre
tamaño de la hembra y fecundidad, como corrobora Aichinger (1991 b>.
Los cuerpos grasos se presentaron tanto en machos como en hembras siempre poco
desarrollados (entre O y 2), salvo un macho del 14-111-88, con CGr4. Se vieron un total de
siete machos portando larvas, y en cuatro de ellos éstas se pudieron contar, oscilando el número
entre 10 y 14 (n~l 2). Otros datos para la misma especie, reportan ejemplares transportando
larvas en numero de cuatro a ocho (Silverstone, 1976) y siete (Lescure, 1976); por su parte,
Aichinger (199 Ib), halla de 2 a 16 larvas (R~9.3; n=9). Atinque trabajemos con muestras
pequeñas, este número algo menor al de huevos maduros, puede responder a la pérdida de
larvas en el caso de las puestas más elevadas, pues contrariamente a otros dentrobátidos en que
los renacuajos se adhieren fuertemente al dorso del progenitor, en E. picttís no ocurre así y de
hecho las larvas “desmontan” y se pierden al menor roce al capturarlos, como ya había sido
hecho notar por Weygoldt (1987). Aichinger (1991b) manifiesta que en L~gÉjin,
probablemente debido a su mortalidad, el número de larvas transportadas es un 38% menor que
el de huevos maduros. Weygoldt (1987) expone que en esta especie, el macho puede atender
más de una puesta simultameamente durante, dos o tres semanas, y que las larvas son llevadas
rápidamente al agua tras la eclosión. Aichinger (199 Ib) dice que el período de transporte, que
se suele producir tras fuertes lluvias, es de unas pocas horas. Posiblemente haya una relación
directa entre el período que las larvas pasan sobre la piel del dorso del adulto, y el grado de
fijación a ésta que pueden alcanzar.
Canto. -
Los machos emiten el canto a cualquier hora del día, desde el suelo, desde vegetación
baja o desde ramas o troncos caídos, pero siempre bajo una notable cobertura arbustiva. Parece
haber una mayor actividad de canto en las últimas horas de la tarde, y la lluvia parece ser
estimulante, La llamada consiste en una sucesión rápida de notas tonales “pit-pit-pit-pit-pit”.
que puede recordar al canto de un grillo. Cada nota tiene una duración de 29 tus, con una
frecuencia fundamental de 1963 Hz y una dominante de 3937 Hz, y con potencia en 7843 Hz;
el ritmo es de 241 llamadas/minuto, con un espacio entre ellas de 226 rus (n=7) (Fig. 4.4. B).
Schlúter (1980a) en Panguana, da unos datos parecidos, con una frecuencia fundamental de
19<X)-25(X) Hz, una dominante de 4(XX)-4700 1-Iz y tina armónica potente en 67(X)-7500 Hz; los
parámetros temporales mostrados en su sonograma también parecen estar de actíerdo con los
nuestros.
La única especie con un canto parecido en Puerto Almacén es Adenomera hvlaedactvla
,
cuyo sonido es más tuetálico.
85
Distribución.-
Epipedobates nictus se distribuye por toda la región Guayanesa (Surinam, Guyana,
Guayana Francesa), 5 y E de Venezuela, las regiones amazónicas de Colombia, Ecuador, Perú,
Bolivia, y gran parte de la Cuenca Amazónica en Brasil al N de los 20~ 5 (Silverstone, 1976;
Frost, 1985). En Bolivia, la especie se halla en toda la región amazónica, tanto en zonas
húmedas como semihúmedas, siempre que haya cobertura forestal (De la Riva, 1990b) y la
hemos hallado hasta a 10(X) m de altitud en las laderas andinas de Cochabamba. La especie L
flavonictus (Lutz, 1925) se halla en la región sudoriental del país, y fué erróneamente incluida
como E. nictus por De la Riva (1990b).
Comentarios.-
Como todos los Dendrobatidae, E. nictus es un buscador muy activo de alimento, que
consume un gran porcentaje de hormigas (Toft, 1980; Rodriguez, 1992). Silverstone cita varios
tipos de pequeñas presas encontradas en dos estómagos, prevaleciendo las hormigas y termitas.
Duelíman (1978a) encuentra un 60% del volumen de presas constituido sólo por hormigas. El
contenido estomacal de una hembra procedente de los Yungas de Cochabamba, reveló 35
presas, de las cuales 34 eran hormigas. Ejemplares en cautividad aceptaron bien cochinillas,
termitas y larvas de dípteros.
No se sabe nada del comportamiento territorial de E. pictus, que supuestamente ha de
tener (Weygoldt, 1987). En una ocasión encontramos dos machos en pleno “combate sonoro”.
El macho dominante, que perseguía al otro, emitía cuatro notas seguidas a intervalos variables,
en lugar del canto típico. Toft (en Crump, 1974), cita la existencia de combates territoriales
entre machos observados en Perú.
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(?cratonbrvs cornuta (Linneo, 1758)
Rana cornuta Linneo 1758. Syst. Nat. cd 10; 1:2 12
Ceratophrvs corntíta Peters 1872. Monatsb. Akad. Wiss. Berlin: 204
Ejemplares examinados: 1<> (5/5)
Diagnosis y descripción.-
Es una especie inconfundible por su cabeza anchísima y párpado superior con un cuerno
dérmico (Fig. 4.5 A).
Cuerpo robusto. Cabeza más ancha que la mitad de la longitud hocico-ano, muy
osificada. Narinas más cerca del ojo que del hocico. Crestas stípratemporales marcadas bajo la
piel. Dientes en la mandíbula superior muy notables. Piel con verrugas, especialmente
sobresalientes en los costados, y crestas dérmicas de forma irregular a ambos lados del centro
dcl dorso. Vientre rugoso. Manos sin palmear. Tubérculo palmar externo grande, aplastado y
redondeado, el interno subrectangular, presentando en el macho callosidad nupcial en su borde
exterior; dicha callosidad se presenta también en el primer dedo de la mano, que es más largo
que el segundo. Tubérculo metatarsal interno grande, ovalado; sin tubérculo metatarsal externo.
Pliegue tarsal marcado. Cuarto dedo del pie con membrana hasta el extremo. Machos de color
beige con manchas pardas longitudinales irregulares. Dos bandas pardas desde los ojos al
extremo del hocico pasando por las naiinas. Barras de igual color sobre el labio. Miembros con
barras gruesas transversales. Saco vocal guIar grande, oscuro. Hembras con parecido diseño
sobre fondo verde, y no presentando barras sobre los labios. Medidas: 77.2/102.6.
Hábitat.-
Se encontró sólo en el suelo de bosque primario (100%; n=3) (Fig. 4.5 B), como
concuerda con las observaciones de otros autores (Duelíman, 1978a; Hoogmoed, 1979; Toft y
Duelíman, 1979; Rodriguezy Cadle, 1990; Zimmermann y Rodriguez, 1990; Aichinger, 1991;
Rodriguez, 1992). Todos nuestros ejemplares excepto uno se hallaron durante la agregación
reproductora en la Charca del Bosque. Un juvenil fué hallado en el suelo a unos 50 m de la
misma. No parece ser tina especie común en ninguna parte, y en Puerto Almacén representa sólo
el 0.10% de las observaciones totales de especies. Además de no ser abundante, pasa muy
desapercibida dada stí poca movilidad. Su presencia es detectable buscando los ejemplares con
linterna en el suelo del bosque por la noche, ya que a menudo se hallan semienterrados entre la
hojarasca, con sólo los ojos o parte de la cabeza fuera, y pueden ser localizados por el brillo de
aq¡íellos.
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Ciclo temporal y reproducción.-
Se trata de una especie nocturna, aunque puede acudir a reproducirse a las charcas
durante el día, y de hecho, Zimmenuann y Rodriguez (199<)) manifiestan que probablemente
la especie presente también algo de actividad ditirna.
En Puerto Almacén, probablemente pase la estación seca inactivo, oculto entre la
hojarasca del suelo. Al menos en el primer año, se hallaron ejemplares a fines de l)iciembre y
a mediados de Marzo. Los datos para comparar con otros trabajos son pocos. Duelíman
(1978a) sólo halló un ejemplar en Santa Cecilia. Aichinger (1987), da un período de
reproducción de dos meses durante la estación lluviosa en Panguana. Ceratonhrvs cornuta
tiene un modo generalisía de reproducción, con huevos depositados en charcas (modo 1 de
Duelíman y Trtíeb, 1986).
En Puerto Almacén se comportó como un reproductor explosivo con una sola sesión
de reproducción. En ambos años, tal sesión se inició el 28 de Diciembre, tras la primera
lluvia lo suficientemente fuete como para que se formase la Charca del Bosque. El 28-XII-
87 llovió toda la noche y parte del día hasta un total de 68 l/m2. La Charca del Bosque,
inexistente hasta entonces, se llenó hasta una profundidad máxima de 50cm. A las 16:00 se
vieron dos parejas en amplexus, y dos machos y dos hembras por separado. Por la noche no
se visitó el lugar, pero presumiblemente seguirían reproduciéndose. El 28-XII-88, llovieron
24 1/ru2, y la charca se llenó con unos pocos cm de agua. Por la noche había parejas en
amplexus y la actividad reproductora se prolongó también a la noche siguiente. Nunca más se
volvieron a observar. Tras lluvias muy fuertes acaecidas el 14-111-88, se encontró una
hembra en el mismo lugar, y según nos comunicaron había otro ejemplar al lado.
Lamentablemente, no pudimos observar si se habían producido amplexus, pero nos
inclinamos a creer que no, en virtud de lo observado el segundo año y del estado de las
gónadas de la hembra en cuestión. En el año 89 la estación lluviosa comenzó fuerte, se llegó
a Puerto Almacén el día 22 de Diciembre, y la Charca del Bosque rebosaba por el camino,
cubriéndo alrededor de 1.5 m en el centro. Se hallaron entonces larvas de C. cornuta bastante
desarrolladas, con grandes patas traseras, de modo que la noche o noches de reproducción se
habían adelantado bastante respecto a los años anteriores. Presumiblemente, las hembras
deben portar huevos listos para poner desde poco después de empezada la estación lluviosa,
estando así preparadas ante la primera lluvia fuerte de Dicienibre. Las cuatro hembras
colectadas en los días de reproducción presentaron huevos en útero, y ovado con algunos
atrésicos y otros aparentemente en vitelogénesis, pero que probablemente degenerarían
posteriormente. La hembra del 14-111-88, presentaba el ovario sólo con restos de huevos
atrésicos. En todos, machos y hembras, los cuerpos grasos presentaron un desarrollo
moderado, con valores de 2-4.
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Ceratophrvs cornuta es un estratega de la “r”. que se reproduce en charcas
temporales y tiene una fertilidad alta. El número de huevos oscilé entre 1350-200<)
(R~l784.3; n=3). De una hembra con 650 htíevos en útero, no se contó el número total,que
se hallaba también repartido en oviductos, ovario y cavidad del cuerpo. Los huevos miden
2.4 mm y el FÍO es alto, de 43.0. La puesta reportada por Duelíman (1978a), de 1750
huevos, concuerda con nuestros datos y sólo el tamaño del huevo es menor, lo que le
ocasiona un FÍO más bajo, de 32.0. Aichinger (1985) halla en Panguana una sola hembra
con 2270 huevos de 2.0 mm y 97 mm de longitud cabeza - cuerpo, con lo cual su Ff0 es de
46.8. En Puerto Almacén está claro que todo el esfuerzo reproductor es invertido en una
única y copiosa puesta. Probablemente en zonas no estacionales como Santa Cecilia, haya
mas de una puesta anual.
Pocos datos hay sobre la duración del desarrollo. Las larvas de Ceratoohrvs son
carnívoras obligadas (Heyer et al., 1975). Las larvas observadas en Puerto Almacén en
Diciembre del 89 estaban devorando a otras, indeterminadas, en la Charca del Bosque. Un
joven de unos 35 mm fue hallado cerca de este lugar el 29-111-89.
Canto.-
El canto de esta especie, emitido tanto de día como de noche, consiste en un pitido
pulsado. Schliiter (1980b), manifiesta que C. cornuta canta sólo por la noche, excepto
durante ‘conciertos” masivos en compañía de ciertas especies de microhilidos, que se
prolongan durante 36 horas (Schluter, 1980b; 1980c; 1987). Dicho autor encuentra una
frecuencia fundamental entre 1400-2200 Hz, y una duración de 0.8 s, datos en concordancia
con los registrados en Puerto Almacén, donde se obtuvo una sóla grabación (Fig. 4.5 C).
Los machos cantaban desde troncos flotantes o emergentes sobre el agua. La nota, compuesta
de 94 pulsos emitidos a razón de 91.8/s, duró 1026 ms, con una frecuencia fundamental de
2175 Hz y una dominante de 4321 Hz.
Distribución.-
Es la especie con más amplia distribución del género. Se halla en toda la región
amazónica de Venezuela. Colombia, Ecuador, Perú, Bolivia y las Guayanas (Lynch, 1982;
Frost, 1985). En Bolivia ocupa las zonas forestales amazónicas húmedas y subhúmedas (De
la Riva, 1990b). Puerto Almacén representa una localidad cercana al límite 5 de su
distribución.
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Comentarios.-
Ceratoohivs cornuta es una especie carnívora que se alimenta básicamente de otros
anfibios (Duelíman 1978a; 1990; Duelíman y Trueb, 1986). Una de las hembras capturadas
vomitó dos ranas, una de ellas una Scinax rubra, y la otra no se pudo identificar. De tres
estómagos analizados, uno estaba vacío y otro contenía una araña, una hormiga y dos
termitas, pero es probable que dichas presas proviniesen a su vez de los estómagos de las
ranas ingeridas; el tercero presentó una pareja de ¡¡vía acreana todavía en amplexus.
El joven capturado el 29-111-89, devoró durante su transpone en una bolsa de tela a
un joven L. wauneri y a un joven de H. bifurca. En cautividad, un ejemplar se comió una S.
nibr4 e incluso llegó a comerse algunos B. tvphonius y B. aracnems.
Se hallaron nematodos en el estómago de un ejemplar
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Figura 4. 5 B. Uso del macrohábitat en Ceratophrvs cornttta
.
e
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Figura 4. 5 C. Oscilograma y audioespectrograma dc Ceratonh rys coratíta
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Adenomera hvlaedactda (Copc,I 868)
Cvstianathtís hvlaedactvlus Cope, 1868. Proc. Acad. Nat. Sci. Philadelphia 20: 115
Adenomera hvlaed:íctvla ilever. 1974. Contr. Sci. Nat. 1 list. Mus. Los Angeles Co.253: 38
Ejemplares examinados: 20 [16 (1 de las Lajas, 12 Km al N ¿le Puerto Almacén 1 4 (1 de las
Lajas) 1
Comentarios taxonomicos.—
El género Adenomera, pese a contener solamente seis especies, presenta graves
problemas de identificación, dada su gran variabilidad intraespecífica e intrapoblacional. A
pesar de profundos estudios llevados a cabo sobre la taxonomía, variación y relaciones
filogenéticas del género (lleyer. 1913; 1974b; 1977b), no está, ni mucho menos, puesto el
punto final a la solución de tales problemas, que probablemente sólo llegtíe de la mano de
estudios basados en rasgos no morfológicos externos, como los crotr~osomas y el canto
(Heyer, 1984). 1 leyer (1973) defin¡ó dos ‘especies no dimensionales” (para tina explicación de
este concepto, ver Gans, ¡959; 1966) viviendo simultáneamente en seis grandes áreas de
Sudamérica. En el caso de Bolivia, al menos en una localidad (Buenavista, Santa Cruz) se
hallarían las dos en simpatria. Para estas dos especies, designadas en principio como 1 y II,
Heyer (1973), en el área amazónica que nos interesa, halla disponibles respectivamente los
nombres de Cvsti2nathus hvlaedactvlus y Leutodactylus andreqe, transferidos más tarde por él
mismo (1974b) al género Adenomera. La primera sería una especie con las yemas de los dedos
no expandidas, mayormente nocturna y de formaciones abiertas, mientras que A. andreae
tendría puntas de los dedos expandidas, y sería diurna y habitante del suelo del bosque (lleyer,
1977b). La población de Adenomera de Puerto Almacén, tras su comparación con ejemplares
de la colección del Museo de Zoología de Sáo Paulo y contrastadas sus características
morfológicas con todos los datos bibliográficos disponibles, fué identificada, con reservas y no
sin dificultades, como A.hvlaedactvla. Otras poblaciones fueron observadas en otras
localidades, como Asunción (Paraguay), Santa Cruz y Buenavista, las cuales tenían en común
un canto semejante entre sí y ligeramente distinto al de los especímenes de Puerto Almacén,
además de ser éste emitido por los machos en zonas casi anegadas o en la proximidad inmediata
de charcas, conducta jatuás observada en Puerto Almacén. A efectos de esta discusión,
conviene adelantar aquí qtte el modo de reproducción del género, considerado una
sinapomorfía, consistiría en la deposición de pocos huevos, pero grandes y ricos en vitelo, en
el interior de un nido de esptima, construido en un agujero en tierra y en el cual las larvas se
desarrollarían hasta completar la metamorfosis, sin pasar por tanto por tina fas< acuática de
alimentación activa (modo 22 de Duellínan y Trueb, 1986) (Lutz, 1947: l-leyer. 1973; Heyer y
Silverstone, 1969; ¡leyer, 1969). Los ejemplares observados en Bttenavista, de mayor tamaño
que los de Puerto Almacén y con ciertas diferencias morfológicas, fueron identificados, por
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exclusión como A. andreae, aunque se consideró que por las razones expuestas por Heyer
(1973), no senan conespecíficos con los de Paraguay, sino simplemente pertenecientes ambos a
la “especie no dimensional” 11. Se descubrió que su fertilidad, con puestas de 45-103 (x 64;
n=5) huevos, estaba muy por encima de lo descrito para cualquier especie de Adenomera, y por
si esto fuera poco. el nido no era realizado en tierra, sino junto al agua, de un modo idéntico al
de las especies de ~~n~xytm del grupo ~ y de hecho las larvas presentaban estructuras
bucales desarrolladas. Corno medio de confirmar las identidades de estos ejemplares de
Buenavista y la de los de Puerto Almacén, se remitieron muestras de las dos poblaciones a la
Smithsonian Institution, con el descorazonador resultado de que ambas fueron determinadas
como A. hv!aedactvla. Obviamente se ha incurrido en un error, pues dos especies con canto y
biología reproductiva diferentes están implicadas en la muestra total. Nos inclinamos a creer
que la población de Puerto Almacén corresponde realmente a A. hvlaedactvla, mucho más
distribuida en Bolivia que A. andreae (Heyer, 1974b). No obstante, frente a tanta confusión no
queda más remedio que ser prudentes. Además, como se ha dicho, los ejemplares de
Buenavisra y los de Paraguay comparten algunas características y A. hvlaedactvla habita en
Paraguay, pero no A. andrepe (Frost, 1985). Cotrio el propio Heyer (1984) reconoce, “the
status of the síender toed, open formation asgociated species is unresolved...” y probablemente
bajo el nombre de A. hvlaedactvla, se halle más de una especie.
Diagnosis y descripción.-
En el área, sólo se podría confundir con juveniles de 1spt~~yhas pero todos excepto
L. wa2neri tienen dos cordones dorsolaterales; A. hvlpedactvla carece además de una barra clara
interocular y no tiene el primer dedo conspicuamente más corto que el segundo ni rebordes en
los dedos de los pies (Fig. 4.6 A).
Tamaño pequeño. Piel lisa pero con pequeños tubérculos longitudinales, especialmente
conspicuos en el costado, sobre la ingí; piel ventral lisa. Hocico apuntado, especialmente en los
machos, sobresaliendo por encima de la mandíbula inferior. Tímpano aproximadamente dos
tercios del diámetro del ojo. Manos y pies sin membrana. Tubérculo palmar externo grande,
redondeado, el interno menor y ovalado. Tubérculos memtarsales pequeños, de tamaño similar,
redondeados. Tubérculos subarticulares de manos y pies redondeados, simples, muy
conspicuos. Diseño variable, color gris o pardo con o sin tina banda ancha clara vertebral;
manchas oscuras difusas dispersas por todo el cuerpo, que pueden formar barreado en las
extremidades. Machos con dos sacos vocales internos. Medidas: 23.9/ 25.8.
II á 1) ita t.-
En Puerto Almacén, A.hvlaedactvla ocupa todos los medios terrestres, desde el bosque
primario a los potreros, en los cuales se ubica siempre junto a ¡natas que le ofrezcan una mínima
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cobertura. La categoría de A. hvlaedactyla como especie de medios abiertos no está tan clara.
Aunque Heyer (1976b), da un 100% de presencia en tal hábitat, y Zimmermann (1983)
también, otros autores la sitúan en bosque primario o secundario y borde de río (Lutz y Kloss,
1952; Hoogmoed, 1979; Toft y Duelíman, 1979: Rodriguez y Cadle, 1990; Aichinger, 1991).
Crurnp (1971), estudia bajo el nombre de Lentodactvlus marmoratus lo que en realidad
correspondía a A. hvlaedactvla y a A. andreae en Belem (Heyer, 1973), y siempre lo halló en
bosque primario, bien “Varzea” o “Tierra Firme”. Hoogmoed (1990a), halla Adenomera sp
.
(supuestamente A. hvlaedactvla) en Perseverancia, en bosque primado y en bosque inundable.
Rodriguez (1992) la considera una especie de bosque pero que se reproduce en zonas abiertas.
Ni si quiera en los casos de simpatría estricta con A. andreqe, se ha indicado una segregación
espacial a nivel de macrohábitat (Rodriguezy Cadle, 1990; Duelíman y Salas, 1991) tal como
era indicado por Heyer y Maxon (1982a). Pese a nuestra observación de A. hvlaedactvla
medrando en espacios abiertos por el hombre, Aichinger (199 la), dice que esta especie es
excluida de las tierras transformadas para cultivos. En Puerto Almacen hasta 35 especímenes se
hallaron en 450 m de transecto lineal en bosque secundario de tipo B y es una especie bastante
común.
Ciclo temporal y reproducción.-
Se trata de una especie tanto diurna como nocturna, como ya ha sido indicado por otros
autores (Duelíman, 1989: 1990; Rodriguez y Cadle, 1990; Duelíman y Salas. 1991). No
obstante, Heyer (1977b) manifiesta que es una especie diurna, mientras que Rodriguez (1992)
la considera nocturna. A principios de la estación lluviosa, los machos cantan sobre todo antes
del anochecer, pero después cantan incluso en las horas centrales del día, con sol fuerte. En
cambio, esta actividad decae mucho e incluso cesa por completo en las noches de mucha
luminosidad.
Adenomera hvlaedactyla presenta actividad en Puerto Alíuacén durante toda la estación
lluviosa. El primer año los machos empezaron a cantar a finales de Octubre, con las primeras
lluvias y al menos lo hicieron hasta primeros de Marzo. y el segundo año cantaron durante todo
el período de nuestra estancia allí. Aichinger (1987) da una duración del período reproductor en
Pangttana de alrededor <le ocho meses, centrado alrededor de la estación húmeda, fuera de la
cual apenas se oyeron cantos. Hoognioed, (1990a) encuentra Adenomera so. en Perseverancia
en la época seca.
1-lembras con huevos maduros se capturaron los días 31-X-87, 25-11-89 y 25-XII-89.
De las cuatro hembras examinadas, dos mostraron muchos huevos atrésicos (1(X) ~ 120) o en
vitelogénesis y entre ellas, una no presentó huevos grandes que permitan inferir cuántos
constituirán la puesta, aunque la otra sí. De este modo, hallamos en tres hembras huevos
maduros en numero deY. 17 y 18, con un diámetro de hasta 2.6 mtu. Si consideramos sólo las
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dos hembras de más huevos, pues no sabemos el tamaño final de puesta de la que sólo presenta
siete huevos, el FT04.86. Considerando las tres puestas, el FTO=l.48, y A. hvlaedactvla se
presenta así como el extremo del continuo “r - K”, dentro de la coíuunidad de Puerto Almacén.
Es un valor semejante al dado por Duelíman (1978a) para ~2nk~, de 1.0, especie que
presentó un número de huevos entre 6 y 16 (x=8.7; n=12); no obstante, valores de PTO más
bajos fueron presentados en Santa Cecilia por otras especies de anuros, especialmente de
Eleutherodactvlus, ausentes de Puerto Almacén. Respecto a los cuerpos grasos, tanto machos
como hembras presentaron en todo momento CG=O, excepto un macho de mediados de Marzo
del 88, con CGr3.
Aichinger (1985), cita puestas de 14 huevos de 3.0 mm de diámetro en Panguana, y
Hódí (1990), puestas de entre 9 y 12 huevos. El 25-11-89 se hallé un nido de reciente
construcción en el potrero, bajo un tronco caído de palmera. El nido tenía 35 mm de diámetro y
22 mm de profundidad, y de él sólo se veía una pequeña porción; contenía nueve huevos de un
diámetro entre 3.1 y 3.7 mm, de color amarillo claro, lo que indicaba que eran recientes, sin
rastro de haber empezado el desarrollo. El día 15-111-89, el nido tenía muy poca espuma y sólo
había una larva, con bastante vitelo aún y de 12.1 mm de longitud total. Presentaba las dos
patas de atrás. El resto de las larvas debió de ser devorado por depredadores o ya había salido.
La larva de A liyl d.ngiyl’ ha sido descrita por Heyer y Silverstone (1969), quienes dan
también un diámetro de 35 mm para los nidos, e indican que las larvas con patas traseras
poseen todavía una gran cantidad de vitelo. Se hallaron ejemplares inmaduros la primera
semana de Septiembre del 87, nacidos probablemente a finales de la estación lluviosa anterior.
Moreira y Lima (1991) citan un período de seis a ocho meses hasta alcanzar el tamaño adulto en
A. andreae
.
Canto.—
El canto es una sola nota como un suave martilleo, “pic - pic - pic”; sólo es confundible
con el de E. nictus, pero éste es más suave y repetido a un ritmo más rápido. Los machos
cantan desde la base de matas y plantas, aunque es frecuente que se encaramen a hojas anchas
de las mismas, siempre a poca altura. l-leyer (1973) da los primeros datos del canto de la
especie, para varias localidades de Brasil, los ctíales son comparados con los de Panguana por
Schiiiter (1980b), mostrándose bastante variabilidad, con una duración de la nota que va desde
los 0.8 s de los ejemplares <le Chapada de Guimaraes (Mato Grosso) y Panguana a los 0.13 s
de Jataí (Cioiás); la tasa de repetición va desde 82 notas/minuto (Jataí) a 190 (Chapada dos
(itt i tuaraes) , y la frec tíen ci a domi ti ante de 35(10 1—Iz ( Panguana) a 7725 LI z (Chapada dos
Guituaraes). Las grabaciones realizadas en Puerto Almacén (Hg. 4.6 B) parecen mas
acordes con las de Panguana que con cualesquiera de las de Brasil. La duración de la nota
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Lentodactvlus holivianus Boulenger, 1898.
Leotodactvlus bolivianus Boulenger, 1898. Ann. Mus. Civ. Stor. Nat. Genova, 19: 131
Ejemplares examinados: 2 niachos.
Diagnosis y descripción.-
La combinación de caracteres de dos cordones glandulares laterodorsales, labio
barreado e itigles no rojizas distinguen a L. bolivianus de cualquier otro anfibio de Puerto
Almacén (Hg. 4.7 A).
‘¡amaño grande. Cuerpo robusto. Piel lisa, con dos cordones glandulares dorsolaterales.
Cabeza con hocico largo, siendo la distancia ojo-hocico mayor que el diámetro del ojo; espacio
interorbital menor que la anchura del párpado superior. Timpano oscuro, su tamaño siendo tres
cuartas partes del diámetro del ojo, con pliege supratimpánico. Miembros delanteros muy
robustos en el macho en celo, con un tubérculo córneo en la cara interna del pulgar, que es
notablemente más largo que el segundo dedo. Dos tubérculos metatarsales pequeños, el interno
ovalado, el externo redondeado. Pliegue tarsal presente. Dorso pardo-grisáceo, con dos rayas
negras bordeando los pliegues laterodorsales, y continuando hasta las narinas; labio superior
con barras verticales oscuras; mancha oscura temporal. Patas posteriores barreadas. Vientre
blanco. Medidas: 127.8 (machos).
Hábitat.-
Los pocos ejemplares observados en Puerto Almacén, se hallaron en bosque primario,
en las inmediaciones de la Charca del Bosque (100%; n=2) (Fig. 4.7 B}. Otros especímenes
vistos en la región del Chapare, Cochabamba, se encontraron igualmente en bosque primario.
Stebbins y Hendrickson (1959) lo hallan cerca de orilla fluvial en espacio abierto; 1-Ieyer
(1976b), halla L. bolivianos el 86% de las veces en espacio abierto, el 2% en bosque
secundario y el 12% en bosque primario; Hoogmoed (1979), lo califica como habitante de
bosque, sabana y borde de bosque; Hoogmoed y Gorzula (1979), manifiestan que es un
habitante tanto de bosque como de sabana, ocupando en aquel caso las cercanías de pozas y
quebradas; Rivero-Blanco y Dixon (1979) lo citan en Venezuela en bosque seco tropical; Fugler
(1986), lo cita en bosque secundario inundable; Rodriguez y Cadle (1990), en claros dentro del
bosque en el P. N. Manu, y en este último lugar, Rodrigurez (1992) lo halla también en bosque.
Como vemos, L. bolivianus puede ser considerada una especie relativamente ecléctica en
cuanto al hábitat, pero ausente de extensas fonnaciones abiertas. En Puerto Almacén es, como
se ha dicho, muy rara, y sus observaciones constituíyen sólo un (1.07% del total.
9<)
Ciclo temporal y reproducción.-
Parece una especie mayormente nocturna (Stebbins y Hendrickson, 1959; Duelíman y
Salas, 1991), aunque también se ha registrado actividad diurna, liemos hallado jóvenes y
adultos de día en el Chapare. En Puerto Almacén sólo ha habido dos observaciones, una
correspondiente a un macho por la noche cerca de la Charca del Bosque, y la otra
correspondiente a vados ejemplares en el único día en qute se observó actividad reproductora,
diurna, junto a Ceratoohrvs cornuta. Suponemos que la actividad anual se debe circunscribir a
la estación lluviosa, pero no podemos decir más. Los ejemplares del Chapare se observaron en
los meses de Enero y Marzo, con juveniles en este último mes. Fugler (1986), observa la
especie en Noviembre en Tumi Chuctía.
El 28-XII-87, a las 16 h, una vez fomiada la charca tras la fuerte lluvia, se observaron
al menos dos parejas. Como otros miembros del gruipo ocellatus (ver Heyer, 1969>, L.
bolivianus construye nidos de espuma flotantes (modo 8 de l)uellman y Tnieb. 1986), de gran
tamaño, junto a,o en el centro de los cuales estaban los individuos asomando tan sólo la cabeza
y cantando; este comportamiento ya fué apuntado por Sexton (1962) (como L~QlQd.~flxiu~
insularum, considerada sinónimo de L. bolivianus; ver Frost, 1985). Se capturó sólo un macho
aquella tarde, y el otro que ya se ha indicado, el 28-11-88. El primero, de 124.5 mm de longitud
total, presentó el testículo mayor de 41.0 x 4.7 mm, y el segundo, de 127.8 mm, y ya fuera de
la época de reproducción, presentaba una notable reducción en las gónadas, con el testículo más
desarrollado midiendo sólo 22.0 x 2.7 mm. Los cuerpos grasos estuvieron en ambos casos
poco desarrollados, con valores de 1 y 2 respectivamente. En ciertas especies del género
Leutodactvlus existe cuidado parental por parte de las hembras hacia la prole; en el caso de L
bolivianus, el fenómeno ha sido estudiado por Wells y Bard (1988), quienes indican que la
madre permanece junto al nido y posteriormente junto a las larvas, las cuales forman un
cardumen que es de algún modo conducido en sus desplazamientos por la madre mediante
comunicación a través de vibraciones producidas por ésta en el agua. yaz-Ferreira y Gehrau
(1975), también indican cuidado parental y defensa de las larvas frente a los depredadores en L
.
ocellatus
Lamentablemente no hay datos disponibles sobre la fertilidad en L. bolivianus, pero
podemos suponer que será al menos tan grande, si no mayor (dado su tamaño).> como en otras
especies del grupo ocellatus. Aunque es frecuente la relación inversa entre tamaño de puesta y
grado de cuidado parental, no siempre es así y tal debe de ser el caso que nos ocupa (Duelíman
y Trueb, 1986). yaz-Ferreira y Gehrau (1975), registran cardúmenes de cerca de 20(X)
individuos, que podrían corresponder a una puesta. Esto es consistente con la cifra de 1000-
20(X) huevos dada por Heyer (1989) para el grupo ocellatus. La cifra de hasta 25000 huevos
dada por Fernandez (1927) para L. ocellattís, corresponderá seguramente a varias puestas
realizadas en el irism~ ptinto por varias hembras.
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Figura 4. ‘713. Uso del macrohábitar en Leptodactyhis boliviamis
.
Mc xc ,~ xc nc 90) flxln.
ligura 4. ‘7 (1 Oscilograma y atidioespectrograma de Lepiodactvlus bol iv lanus
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Lentodactvlus elense Hcyer, 1978
Leotodacívius elenqe Heyer, 1978. Nat. Hist Mus Los Angeles Co. Sci. Hill. 29: 45
Ejemplares examinados: 38 (20/18)
1)¡agnosis y descripcíon.-
Lentodactvlus elenae es parecido a L. nwsíaceus, del que difiere por su tamaño
ligeramente menor, y por poseer pequeños tubérculos de color blanquecino en la cara posterior
del tarso (Fig. 4.8 A).
Cuerpo moderadamente robusto. Piel dorsal lisa, con dos cordones glandulares
laterodorsales; piel ventral lisa. Cabeza alargada, con hocico ligeramente más allá de la
mandíbula inferior. Tímpano distinto, más de la mitad del diámetro del ojo. Primer dedo de la
mano notablemente más largo que el segundo. Tubérculo metacarpal interno ovalado, siendo el
externo mayor, de contorno irregular. Tubérculo metatarsal interno sobresaliente, ovalado, el
externo redondeado, pequeño. Tubérculos subarticulares de manos y pies simples, muy
conspicuos. Color de fondo gris, pardo o rojizo, con manchas oscuras dispersas irregulares, a
menudo bordeando externamente los cordones laterodorsales. Barra interocular y,
frecuentemente, manchas subtriangulares dorsales. Tibias barreadas; una raya clara longitudinal
en la cara posterior del muslo. Raya negra desde el extremo del hocico hasta detrás del tímpano,
pasando por narina y ojo; banda clara supralabial. Vientre blanquecino inmaculado. Machos con
dos sacos vocales internos. Medidas: 44.6/49.8.
Hábitat.-
En Puerto Almacén esta especie se hallé siempre en los potreros (66.6%; n~183) o en
bosque secundario de tipo B (33.1%) y sólo excepcionalmente en bosque primario (0.5%), por
lo que podría considerarse una especie propia de hábitat abierto, como indicaron Heyer y
Maxon (1982a) (Fig. 4.8 B). Fugler (1986) lo registra en bosque secundario y pantanales en
Tumi-Chucua. Lo hemos hallado cerca de orillas de río en el departamento de Pando. Es una
especie que ocasionalmente puede hallarse en el interior del bosque, pero sobre todo, en el
borde de áreas despejadas. Es una especie bastante común, con un 6.48% de los registros
totales de anuros. Hasta ocho ejemplares se llegaron a registrar en las Charcas del Potrero, en
un transecto de 125 ni lineales.
Ciclo temporal y reproducción.-
Se trata de una especie mayormente nocturna, aunque el canto de los machos desde sus
refugios puede ser oído también durante el día, especialmente por ía tarde y hasta altas horas de
la noche.
1 03
El canto se oyó durante toda la estación lluviosa; d primer año no se escucharon en
Septiembre ni a finales de. Octubre, pero empezaron a cantar la primera semana de Noviembre,
tras los primeros chaparrones, y continuaron hasta el final de nuestra estancia allí. Fugler
(1986), halla la especie en Tumi Chucua al principio de la estación lluviosa. Los puntos de
actividad más notable y, una vez avanzada la estación, prácticamente los únicos donde se
hallaba la especie, fueron los potreros y especialmente las inmediaciones de Las Charcas del
Potrero. Al inicio de las lluvias, se escucharon también algunos ejemplares en los Charcos del
Arroyo, y ocasionalmente se oían, ya en mitad de la estación, en la zona de bosque secundario
de tipo A entre las charcas del Potrero y el Curichi del Capibara, y cerca de las Charcas del
Puente.. Fil primer año se hallaron hembras grávidas desde el 30-X hasta el 23-1. No obstante, el
ejemplar del 30-X, no presentaba huevos completamente maduros. El segundo año, sólo se
encontraron hembras grávidas entre el 24-IX y el LXII, lo que responde tan sólo a un defecto
en el esfuerzo de colecta. Una hembra del 7-111 presentaba pocos huevos y de diámetro
heterogéneo en el ovario, lo que probablemente indicaba un ovario en regresión no ya
preparado para poner. Este patrón generalizado de regresión ovárica al final de la estación
lluviosa, también fué registrado en Venezuela para L. fuscus por Solano (1987). Además dicho
ejemplar no presentó, al igual que las hembras con huevos maduros, el notable engrosamiento
en la porción posterior del oviducto observado en otras hembras. No se han encontrado
referencias bibliográficas que traten acerca de este engrosamiento, que tentativamente se podría
relacionar con la producción del fluido que constituirá, al batirse con las patas, la espuma del
nido. El grosor en este punto del oviducto fué de hasta 3.8 mm.
Las especies del grupo fi~ua tienen el modo de reproducción 21 de Duelíman y Trueb
(1986), consistente en que excavan una cámara en el suelo con un orificio de entrada, a menudo
bajo una piedra o un tronco, y en las inmediaciones de charcas temporales; en él construyen un
nido de espuma y depositan los huevos en espera de que las lluvias liberen las larvas a la charca
o inunden la cámara (ver Heyer, 1969). Se encontraron nidos junto a las Charcas del Potrero,
bajo troncos, en 3 ocasiones, el 7-XII-87 (dos), el 3-XII-88 (dos) y el 23-XH-89 (tres). Todos
contenían huevos de 3.2 mm, y larvas de díptero. No podernos asegurar no obstante que
alguno no perteneciera a L. mvstaceus
.
La fecundidad de L. elenae es baja, como corresponde a un modo de reproducción en
que se invierte bastante en que las larvas sufran un desarrollo rápido inicial a expensas de un
gran vitelo. El número de huevos, de hasta 1.9 mm, oscilé entre 130-325 (R=242.5; n=16), y
el valor del FF0 es de 10.49. No se hallaron tendencias claras en el desarrollo de los CG,
cuyos valores oscilaron entre 0-2 para las hembras grávidas y 0-5 para los machos.
Se encontraron jóvenes casi recién metamorfoseados con una longitud total de 15 mm el
día 25-XII-88 y jóvenes recién metamorfoseados el 23-XII-89. Una hembra de 38.9 mm
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Figura 4. 8 C. Oscilograma y audioespectrograma de Leptodactylus elenae
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Leatodactvlus Iabvrinthicus <Spix, 1824)
Rana labvrinthica. Spix, 1824. Spec. Nov. Testud. Ran. Brasil: 31
Leotodactvlus labvrinthicus. Girard, 1853. Proc. Acad. Nat. Sci. Philad. 6:420
Ejemplares examinados: 7(4/3)
Diagnosis y descripción.-
Leptodacivlus labvrinthicus es la única especie en el área que tiene muslos e ingles
teñidos de rojo (Hg. 4.9 A).
Tamaño muy grande y cuerpo robusto. Piel ligeramente rugosa, con grandes glándulas
dispersas, especialmente notables en los costados, redondeadas; dos pliegues glandulares
laterodorsales; pliegue supratimpánico conspicuo; vientre liso. Cabeza más ancha que larga,
subtriangular, con morro redondeado; narinas mas cerca del hocico que del ojo; distancia
iníerocular aproximadamente igual a la anchura del párpado. Tímpano más de tres cuanas panes
del diámetro del ojo. Miembros delanteros muy robustos en el macho. Longitud relativa de los
dedos de la mano de más cono a más largo, 2-4-1-3. Tubérculo metacarpal interno conspicuo,
suboval; externo menor, redondeado. En la época reproductora, machos con una callosidad
córnea negra prominente en el pulgar y dos sobre el pecho, éstas con varias puntas. Tubérculos
subarriculares de manos y pies bien desarrollados. Tubérculo merararsal externo aplanado,
redondeado; interno pequeño, prominente. Dorso marrón o pardo oliváceo, con manchas
oscuras dispersas. Barras oscuras supralabiales. Cara posterior del muslo e ingle rojizas, con
manchas negras. Vientre amarillo pálido con reticulaciones grises. Medidas: 174.5/ 165.0.
Hábitat.-
Se hallé esta especie en todos los medios, y se constaté reproducción en cuerpos de
agua de todos ellos. El 184% se hallé en bosque primario, el 33.75% en secundario, el 23%
en el río y el 24.5 % en los potreros (n=65) (Fig. 4.9 C). A finales de la estación seca se
localizan machos en las inmediaciones del río, desde donde se oyen los primeros cantos,
aunque en él no se reproducen, pero sien los charcos del arroyo cuando se está formando éste.
Posteriormente se desplaza hacia charcas temporales, y deja de verse tan persistentemente en la
orilla fluvial. Se trata de una especie del cerrado, bosque seco tropical (Rivero-Blanco y Dixon,
1979) y de formaciones abiertas, tal corno expone l-Ieyer (1979) y }-leyer y Maxon (1982a);
nuestras observaciones en bosque primario contrastan con lo dicho por tales autores, pero no
hemos de olvidar que en los enclaves de estudio en Puerto Almacén, nunca unos hábitats están
lejos de otros. Es una especie moderadamente común, con un 2.3% de las observaciones
totales.
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Ciclo temporal y reproducción.-
Se trata de una especie nocturna, aunque en los días de fuerte lluvia al principio de la
estación, los cantos y actividades reproductoras tuvieron lugar de día, inmediatamente tras la
lluvia. Cantos escuchados durante el día son también reportados por Haddad et al. (1988).
Probablemente la especie permanezca activa gran parte del año en las inmediaciones del
río. El citado patrón de actividad reproductora inicial en las orillas fluviales ha sido también
observado en L. oentadactvlus (Aichinger, 1987). El primer ano se oían machos aislados
cantando cerca de la orilla en los primeros días de Noviembre, y el segundo año al menos desde
mediados de Noviembre. Tras la explosiva reproducción en varias veces, los machos cantaron
aún <Jurante un tiempo en ambos casos. En el primer período se reprodujeron por última vez el
día 21-XII, pero aun se escucharon cantos hasta el 16-1, y en el segundo, se reprodujeron por
última vez el 14.XII, pero se les escuchó hasta el 2-11. El último ejemplar se vio el 14-111, una
hembra adulta.
Leotodactvlus labvrinthicus, corno todos los miembros del grupo u~ntA4~gtyhI&
construye grandes nidos de espuma en una depresión en tierra, que subsiguientemente será
inundada liberando las larvas en el agua (modo 21 de Dueliman y Trueb, 1986>; la diferencia
con las especies del grupo jus~.u~ es que el nido no esta en una cavidad protegida del sol y
agentes externos, lo que es considerado como evolutivamente más avanzado (Heyer, 1969).
Algunas parejas se pueden reproducir tempranamente con las primeras lluvias; así en los dos
años se hallaron algunos nidos a finales de Noviembre y principios de Diciembre en los
Charcos del Arroyo (uno el 21-XI-87; dos el 25-XI-88 y otro el 30-XI-88). Sin embargo, es la
primera lluvia fuerte la que desencadena la reproducción masiva. Aunque se constató la
construcción de nidos en la Chatra del Bosque yen el Curichi del Capibara, fué en las Charcas
del Potrero donde más nidos se construyeron y más continuamente la actividad se prolongó,
normalmente durante unos pocos días después del primer día explosivo, que en ambos años
coincidió el día primero de diciembre. El primer año, en las Charcas del Potrero, se
construyeron 25 nidos en un área total de unos 250<) m2 entre los días 1 y 2 dei citado mes. La
actividad comenzó a las 16:30, tras haber llovido 72 hm2 por la mañana temprano, y haberse
formado entonces las charcas. Los nidos fueron construidos casi todos ya por la noche,
normalmente en tierra, al abrigo de las matas, y a una distancia variable del agua; algunos
estaban en pequeñas islas dentro de las charcas formadas. En Ja Tabla 1. se dan los parámetros
de tamaño del nido (diámetro máximo y profundidad) y distancia al agua, para un total de 45
nidos estudiados en los dos años. El 21-XII se construyeron en la misma zona algunos nidos
más, no cuantificados. El segundo año, había muchos machos cantando en las Charcas del
Potrero el 27-XI, pero el nivel de agua no debió resultar aceptable y no se reprodujeron. El 1-
XII se construyeron en la misma zona 13 nidos, y el día 2 otros cuatro. Se halló otro nido en
las Charcas del Puente, y el 7 u 8 hicieron uno más: cl 1 0-XII hubo otro gran impulso en la
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actividad reproductora, y se construyeron otros 14 nidos. El 14-111 se reprodujeron por primera
vez en La Charca del Bosque, construyendo 10 nidos. En total, por tanto, en el segundo año,
en la citada área de 25(X) m2, se construyeron en 10 días al menos 32 nidos, para una superficie
de agua de 50-6<) m2. Rivero y Esteves (1969), estudian el comportamiento reproductor de la
especie en Venezuela (como It. oentadactvlus) y exponen que las depresiones donde los nidos
son realizados, las efectúan las hembras con sus patas delanteras principalmente, y
normalmente en la ori lía del agtia en tierra.
Los cuatro machos,colectados todos en I)iciembre del 88, presentaron un valor de CG
que varió entre 1-4. Las únicas tres hembras colectadas presentaron CG=2. De las tres hembras
colectadas, dos son del l-XII-87, y una del 25-XI-88. Esta presentó huevos en diferentes
estadios de desarrollo, pero no muchos; algunos estaban en ovario, otros en la cavidad del
cuerpo, y otros en oviducto, de modo que este ejemplar probablemente acababa de poner. Otra
hembra tenía huevos ovaricos totalizando 3325, pero en tres tamaños; los mayores, de 1.8 mm,
en número de 1650 y despigmentados, se consideraron huevos maduros; contrastando con
estos había 1325 huevos bien pigmentados, de 1 mm de diámetro; por último, había un
conjunto de 350 huevos de tamaño y pigmentación intermedios; además, había algunos huevos
en la porción distal del oviducto. La hembra del 25-XI-88 tenía 6750 huevos de 1.7-1.8 mm en
el ovario, poco pigmentados. Los huevos recién puestos en el nido, median 2.6 mm de
diámetro. Considerando el total de ambos complementos ováricos estudiados, el PTO es de
61.54, valor muy superior al inferible a partir del estudio de Muedeking y Heyer (1976) para E.
~QflThd.dQrybTh,el cual sería de 22.08, basado en los datos de una sola hembra, con una puesta
de 952 huevos (aunque ya había también larvas). La fertilidad de L. labvrinthicus parece en
todo caso bastante más alta. La porción distal de los oviductos de las hembras de L
.
labvrinthicus presenta un descomunal ensanchamiento hasta el punto de que constituyen casi
todo el volumen corporal de la parte posterior del cuerpo (Fig. 4.9 13). En efecto, los oviductos
se hallan plegados en tres o cuatro vueltas, y el máximo diámetro medido en un punto es de
hasta 27 mm. Los huevos, que carecen de la cápsula gelatinosa propia de los de aquellas
especies de anuros que los depositan directamente en el agua, están en esta porción del oviducto
embebidos por completo en una sustancia lechosa de consistencia (en ejemplares conservados)
parecida a la mantequilla, y en absoluto comprimidos, sino más bien en escaso número, si bien
la mayor parte dcl volumen oviductal está constituido por el propio tejido oviductal. De nuevo,
como en el caso observado en It. elenae, no nos parece imprudente relacionar esta hipertrofia
verdaderamente espectacular, con la producción del fluido que, una vez batido, constituirá la
espuma de los grandes nidos realizados por esta especie.
Los miembros del grupo oentadactvlus están mucho más expuestos que los del fuscus a
la desecación por parte del sol, en el caso de que la lluvia no ponga en contacto el nido con la
charca cercana. Bajo los efectos del sol, la capa exterior de la espuma se endurece y las larvas
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pueden no obstante sobrevivir muchos días en la espuma mucho más fluida del interior. Los
nidos construidos el l-XII-87 permanecieron al sol y sin contacto con el agua al menos hasta el
día 12 del mismo mes (las fueres lluvias de la tercera semana de Diciembre debieron inundar
los nidos pero fué durante tino de nuestros períodos de ausencia en la zona y no pudimos
constatarlo), y las larvas permanecían vivas en su interior. Adicionalmente a esta capacidad de
sobrevivir en los nidos de espuma, ,se suma el que probablemente las larvas son capaces de
aguantar bastantes horas la desecación total de una charca, como ha sido descrito para L
~nniIi~’l (Valerio, 1971).
Se constató en Puerto Almacén la presencia de larvas recién eclosionadas a los cuatro
días de realizada la puestay a los 10 días estaban en estado 25 de Gosner. Se hallaron el primer
año jóvenes recién metamorfoseados en las inmediaciones de las Charcas del Potrero el día 14-
1-88, es decir, 45 días después de realizadas las primeras puestas; el segundo año, se hallaron
recién metamorfoseados en la Charca del Bosque el 22-1-89, o sea, 44 días después de
realizadas las puestas en aquel lugar; por otro lado en las Charcas del Potrero, donde las puestas
se realizaron el l-XII, el 22-1 había jóvenes de 35 mm, es decir 52 días después de la puesta.
El 24-1-89, asimismo en las Charcas del Potrero, se hallaron jóvenes casi a punto de
metamorfosis, lo que indica que pertenecerían a las puestas realizadas en tal sirio el 10-MI, es
decir, 44 días antes. Todos estos datos apuntan con bastante precisión a que el desarrrollo
completo dura en la especie alrededorde 45 días. En el primer año, se hallaron juveniles el 5 de
Febrero de hasta 45 mm,presentando ya el color rojizo en ingles y muslos, y el 25-111-88 se
encontró uno de 60 mm. El 23-11-89 se halló uno de 75 mm. Esto no representa un crecimiento
tan notable como el de B. oaracnemis, y es de suponer que en esta especie quizá no se alcance
la madurez sexual hasta cumplido el segundo año de vida. Los jóvenes se situaban
frecuentemente en charcos formados en el camino, y al ser asustados huían invariablemente
hacia la vegetación circundante, y no lanzándose al agua, hábito por otro lado común en
muchos leptodactílidos.
(7 anto. -
Como ya se ha indicado, al final de la época seca se empiezan a oír machos aislados por
la orilla del río. La llamada suena como un ladrido, y cuando se congregan varios machos tras
una lluvia fuerte, cantando bajo la coberiura de arbustos en las inmediaciones de las charcas, en
conjunto su sonido semeja el de una jauría de perros de caza, audible desde considerable
distancia. Cada llamada, tonal, tiene una duración de 208 ms, y es emitida a un intervalo de 890
ms de la siguiente, con una tasa de repetición (le 56 notas/minuto; la frecuencia dominante es
de 394 1 U (lig. 4.9 1)).
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Es una especie propia del cerrado brasileño, en el centro y SE de Brasil. y se extiende
asimismo a los distritos subtropicales de la cuenca del Paraná en Paraguay y Argentina
(Misiones y N de Corrientes). Desde el cenado pasa a las inmediaciones del chaco paraguayo y
boliviano, extendiéndose en Brasil hacia el NE hasta las caaíingas y Roraima, y ocupando hacia
el N algunos enclaves aislados de la Amazonia central y la costa de Venezuela. En Bolivia, se
halla en todo el oriente del departamento de Santa Cruz, en Beni y en el piedemonte andino de
Cochabamba, ocupando la llanura tropical húmeda y semihúnieda (Heyer, 1979; Cei, 1980;
Heyer y Maxon. 1982a; Frost, 1985; De la Riva, 1990b). Puerto Almacén puede ser una de las
citas mas norteñas dentro del departamento de Santa Cruz; dudamos de que la especie penetre
mucho más hacia el N, dado que son territorios densamente forestados, aunque sí debe
encontrarse en los cerrados del extremo NE del departamento (Serranía de Huanchaca).
Comentarios.-
Leptodactvlus labvrinthicus es una especie muy depredadora, capaz de alimentarse de
otros vertebrados, como ya fué apuntado por Lutz (1930), Cardoso y Sazima (1977) y Braun y
Braun (1987). En efecto, se ha descrito su canibalismo y batracofagia sobre especies como
Bufo 2ranulosus en libertad, y hasta 28 especies diferentes en cautividad, así como 8 especies
de reptiles. Las larvas depredan asimismo sobre huevos y larvas de otras especies de anfibios.
Un ejemplar observado en la orilla del río en Puerto Alamacén el día 24-XI-88 estaba
dedicándose a buscar activamente y devorar los abundantes machos de Bufo tvnhonius que
cantaban en un área arenosa despejada; al ser capturado, regurgité dos ejemplares, uno de ellos
aún vivo.
En los nidos estudiados se constaté la presencia de larvas de díptero, los cuales
devoraban los huevos deL. labyrinthicus, comenzando por el polo animal. Lacey (1978, in litt;
1980) ya registra la depredación por parte de larvas de Gastroos willistoni en los nidos de E.
oentadactvlus en Brasil, y Villa et al. (1982) también citan el fenómeno en Costa Rica. La
incidencia de esta forma de depredación dentro del nido sobre el control de las poblaciones de la
especie debe de ser muy importante, posiblemente incluso mayor que la de los depredadores
acuáticos una vez las larvas tienen vida libre. Si asumimos un promedio de 50(K) huevos/nido,
dado el número de nidos construidos el segundo año en un área con tan poca superficie de agua
como las Charcas del Potrero, en ausencia de desecación y depredación dentro del nido por
parte de dípteros. se podría alcanzar en los primeros días un densidad aproximada de 30(X)
larvas/ni2.
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Fig. 4.9 (1 Uso del macrohábitat en Lentodactvlus labvrinthicus
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Figura 4. 9 l).Oscilograma y audioespectrograma de ftptodactvlus labvrinthicus
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LeDtodactvlus mvstaccus (Spix, 1824)
Rana mvstacea Spix. 1824. Spec. Nov. Testud. Ram. Brasil: 27
Leotodactvlus mvstaceus Meheleyi, 1904. Ann. Mus. Hungar. 2.219
Ejemplares examinados: 6 (3/3)
Diagnosis y descripción.-
La única otra especie en el área con una raya clara supralabial confundible con E.
mvscaceus es L. clenae, pero aquel carece de tubérculos blancos en la cara posterior del tarso
(Fig. 4.10 A).
Cuerpo moderadamente robusto. Piel dorsal lisa, con dos cordones glandulares
laterodorsales. Pliegue supratimpánico presente. Cabeza con hocico prominente en vista lateral;
narinas más cerca del extremo del hocico que del ojo. ‘l’ímpano mayor que la mitad del diámetro
ocular. Primer dedo de la mano notablemente más largo que el segundo, siendo el orden, de
menor a mayor 4-2-3-1; tubérculo metacarpal interno ovalado, menor que el externo que es
redondeado. Tubérculo metatarsal interno ovalado, sobresaliente, el externo redondeado,
pequeño. Tubérculos subaniculares de manos y pies redondeados, bien sobresalientes. Sin
pliegue tarsal ni callosidades nupciales. Color dorsal pardo claro; cordones laterodorsales color
crema, bordeados externamente de negro en una longitud variable; una banda interocular parda
y dos o tres “uves” invertidas en el dorso; raya oscura desde el hocico al tímpano, pasando por
las narinas y el ojo, prolongándose hasta el hombro; miembros traseros barreados; una raya
oscura longitudinal en la cara anterior del muslo, y otra clara en la cara posterior; vientre y
garganta crema. Machos con dos sacos vocales internos. Medidas: 51.8/57.3.
Hábitat.-
Fue encontrada en bosque primario (24.2%), secundario (41.5%) y en potreros
(34.2%), aunque en estos, siempre cerca del bosque secundario (n=95) (Fig. 4.10 B). Hasta
cuatro ejemplares se hallaron en las Charcas del Potrero en 125 m de transecto lineal. Es una
especie relativamente ecléctica, pero siempre más forestal que L. elenae. Se escucharon machos
sobre todo en las proximidades de la Charca del Bosque, en las Charcas del Potrero, entre éstas
y el Curichi del Capibara y ocasionalmente en algunos otros lugares. Heyer y Bellin (1973)
comentan su notable amplitud de nicho espacial (el tercero en amplitud entre cinco especies) en
Limoncocha, Ecuador. Crump (1974) lo describe en Santa Cecilia como un reproductor en
espacios abiertos y alterados y en borde de bosque. Duelíman (1978a) halla un 15% en bosque
primado, 50% en secundario, 5% en borde de bosque y 30% en espacios abiertos. Hoogmoed
(1979), lo cita en bosque tropical. Lescure (1986b) lo cita en la Guayana Francesa como un
habitante de terrenos inuíidables. Rodriguez y Cadle (1990), lo registran en Manu como una
especie de bosque primario y de charcas dentro del bosque, lo que concuerda con Zimmermann
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y Rodriguez (1990) y Rodriguez (1992). Leptodactvlus mvstaceus es una especie sólo
moderadamente común en Puerto Almacén (3.36% de los registros totales, pero esta cifra está
sobredímensionada por la constancia de la especie en el canto), y abundó más el segundo año
que el primero.
Ciclo temporal y reproducción.-
Se trata básicamente de una especie nocturna, aunque los machos pueden emitir sus
cantos desde sus refugios durante el día, especialmente aquellos ubicados en bosque. Se
escucharon a veces cantos desde las 16:30 h. Duelíman (1978a), encuentra un tercio de los
ejemplares de día, bien en el suelo o bajo troncos (los cuales obviamente no estaban activos).
Duelíman (1990), Rodriguez y Cadle (1990), Zimmermann y Rodriguez (1990), Duelíman y
Salas (1991) y Rodriguez (1992) reportan la especie como nocturna.
Heyer y Bellin (1973), comentan que se trata de una especie que canta todas las noches
independientemente de las precipitaciones y Zimmermann y Rodriguez (1990), que canta
esporádicamente durante el período húmedo. En Puerto Almacén, los primeros cantos se
oyeron el primer año el 24-XI, y se dejaron de oír justo 3 meses después, el 24-li; el segundo
año, se oyeron igualmente desde el 24-XI pero esta vez duraron hasta el 4-111. Su período de
actividad es así notablemente más corto que el de L. elenae. El primer ejemplar escuchado el
segundo año fué capturado y estaba enterrado en el suelo a poca profundidad. Crump (1974)
halla machos cantando todo el año en Santa Cecilia y lo considera un reproductor continuo. En
nuestro área de estudio, pese a cantar de un modo bastante continuo a lo largo de la estación,
los ejemplares eran muy difíciles de ver. Se capturé un macho el primer año, que escapé y no
se pudo conservar aunque al menos sirvió para corroborar morfolégicamente lo que ya se había
sospechado oyendo dos cantos diferentes aunque parecidos, esto es, que había dos especies
próximas en la comunidad. El segundo año se capturaron cinco especímenes y uno más en
Noviembre de 1989.
Leotodactvlus mvstaceus, como especie perteneciente al grupo fuscus, construye nidos
de espuma en un agujero en tierra (modo 21 de Duelíman y Trueb, 1986). Las larvas son
capaces a su vez de producir espuma adicional en caso de necesidad (Caldwell y Lopez, 1989).
Dos nidos atribuibles a esta especie pero que podían también pertenecer a L. elenae fueron
hallados el 1 -XII-88 junto a las Charcas del Potrero. De las tres hembras examinadas, una del
12-XII-88 contenía sólo huevos en vitelogénesis y las otras dos, una de Noviembre del 88 y
otra de Noviembre dcl 89, contenían 270 y 350 huevos despigmentados de hasta 2.4 mm de
diámetro. El NY) es de 13.3; este valor es bastante concordante con el indicado por Duelíman
(1978a) de 12.28 (aunque en la tabla de las páginas 274-275 este valor aparece erróneamente
expresado como 1.2), y por Crump (1974), de ¡2.80. Asimismo, el rango de la cantidad de
huevos cae dentro dcl dado por estos autores y es superior al dado por l-leyer y Bellin (1973),
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quienes hallan en cinc nidos tic L. nn’staceus entre 77 ‘e 246 huevos (cíe hasta 2.5 nin de
dianicíro ) o l¿irv:ís. \> \Áinhrian dos hembras, una coníeníendo 266 ‘e otra 285 huevos no
pígíncatacios de “ O ‘nm liii las res hembras examinadas cíe Puerto Almacén no había cuerpos
crasos: en cambá’, dc .os tres machos, uno presento (Iuixí 3(l—XI- 88>, ‘e dos. (‘(i—~5 (2—XII—
88 ‘e ~1—II l—89f No Sc Li -POiW tic dalOs sobre juveniles.
(.an lo. —
El canto es cnt?liclo normalmente desde dentro o desde la puerta cíe sus cuevas
suberrane¿ís, siencicí cl¡twd ubicar al animal, ya cííw además sc callan y esconden enseguida al
not;tr la )ieSeIl(iii lí uíri:.tna, comí) va md notado por l.Áitz (1926). La llamada consiste en un
silbido asceiulcruíe seniejante. a la tic L. eleííae pero pulsada. El canto ha sido descrito
Strauuhpreviamente por ci¡sti rIos autores para distintas localidades: an y Meya (1976)
(Caquetá. Colombia ‘e Limoncocha, Ecuador). l)ttelltvan (1 978a) (Santa Cecilia, Ecuador),
l-leve.r (1978) (va rus lcx sí idades) ‘e Zitumerman n (1983) (Ta1.m jós. 13 rasi 1). lodos estos autores
observan mc Rl nl ación de freeuenc i a; aunq ite no todos los parametros coinciden, dándose por
ejemplo rangos cíe trecuencia doniituttite de 700—1500 1 Iz, en general no hay grandes
discrepanci¿ts. En Puerto Almacén la nota, emitida cada 392 nís a un ritmo (le lIS notas/minuto,
dura 141 ms, con S.l pulsos, y frecuencia dominante tic 1 160 hz, sin armonícos (Fig. 4.10
¡ leyer y Be Ii n 1973) registraron la actividad can tora tic un gru PO de Lmys ‘g~j.~ en
1 ~ímoncoc ha. Liii pe za h :~ a a cantar aproximad amen te hora y mccli a antes del anochecer,
haciéndolo más intensamente cuanta más cobertura vegetal hubiese. Hasta 43 llamadas seguidas
fueron cmi ¡ idas por nr: sólo macho, y aparentemente no hab la es trutetura cíe coro entre el
conj tinto tic machos.
1 lenios podido escuchar el canto de It. mvstaccus en Cuzco Amazónico, Madre de Dios
(Perú), y difería cid de Puerto Almacén, asemejándose en todo a L. elenae, al ser también tonal.
Podría deberse a un fenómeno tic desplazamiento de carácter en las poblaciones sinrpátridas de
ambas especies. aunque u 1 menos 5 traughan y ¡leycr (1976) ‘e 1 leycr (1978) manifiestan que el
canto también es pu 1 VIO ci: Le u atlor.
I)¡st ni bucion
Se extiende por toda la Cuenca Amazónica y Gijayanas (Guayana Erancesa, Guyana,
Surinam, Veííezuel¿i, (2 lombía, Ecuatior, Perú, Bolivia ‘e Brasil). En Brasil alcanza la
deseiribocaclura <leí Aunzonas y los boscínes atlánticos más scptentríon¿tles. ¡‘oc la periferia de
la Aií:a¿.o;ui:í se ¿íciciitru u CO en el cei~rado (Rever, 1978). li: Bolivia ocupa toda la llanura
húmeda tropical y subir leal en ¿ireas l~orestales (l)e la Riva, 1 990b). En Puerto Almacén está
II?
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Figura 4. 10 13. Uso dcl nldcrol1abltdt en Lentodactvlus mvstaceus
.
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Figura 4. 10 C. Oscilograma y audioespectrograma de Leptodactvlus mystaceus
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Lentodactvlus wapneri (Pcters, 1862>
Plectromantvs wa~zneri. Peters, 1862. Monatsb. Akad. Wiss. Berlin, 1862: 232
Leptodactvlus waaneri. Nieden, 1923. Das Tierreich, Berlin 46: 479
Ejemplares examinados: 1615(1 del P.N. Amboró)/l II
Comentarios taxonómicos.- Dada la amplia distribución de la especie tal como hoy es
considerada, cambios en su taxonomía no serían de extrañar. Heyer y Maxon (1982a)
manifiestan que en realidad se trata de un complejo de al menos dos especies.
Diagnosis y dcscripciórt-
Leotodactvlus wauneri es la única especie de L~wdngryha~ de la zona que carece de
pliegues dorsolaterales y posee dedos de los pies con un reborde a cada lado en toda su longitud
(Fig. 4.11 A). Cuerpo relativamente grácil en comparación con las otras especies del género.
Piel dorsal con pequeñas protuberancias rugosas, más patentes y grandes en las regiones
dorsolaterales; pliegue supratimpánico conspicuo. Cabeza subtriangular. Tímpano entre la mitad
y tres cuartas partes del diámetro del ojo. Tubérculo metacarpal interno saliente, ovalado;
externo redondeado y menos conspicuo. Macho con dos espolones córneos en el prepollex.
Tubérculos subarticulares de manos y pies bien desarrollados, redondeados, simples.
Tubérculo metatarsal interno pequeño, ovalado, siendo el externo menor y redondeado. Pliegue
tarsal mamado, habiendo otro pliegue externo entre el tubérculo metatarsal externo y el primer
tubérculo subarticular del quinto dedo. Color dorsal grisáceo; una raya clara interocular fina,
que delimita la base de un triángulo oscuro que se prolonga hacía atrás, difuso; labios barreados
verticalmente; barra clara longitudinal en la cara posterior del muslo. Vientre crema
profusamente manchado de gris; garganta gris con puntitos crema. Medidas: 40.5 /46.7.
HábitaL-
Hemos encontrado más de 20 referencias bibliográficas en que se menciona el hábitat en
que se halla L. wa2neri. En general, casi todos los autores coinciden en que la especie se
encuentra sobre todo cerca del agua (sean quebradas o charcas), en cualquier ambiente, pero
prefiriendo el bosque inundable y las depresiones pantanosas dentro del bosque, sin que por
ello falte en zonas abiertas más o menos degradadas, siempre que haya agua. Por ejemplo,
Duelíman (1978a) halla cl 30% en claros de bosque, 25% en zonas anegadas en el bosque, 12%
en bosque primario, 10% en bosque secundado, 10% en arroyos y 3% en orilla de lago. Heyer
(1976b) para la generalidad de la Cuenca Amazónica, da un 13% en bosque primario, 5% en
secundario y 81% en hábitats abiertos. Heyer y Bellin (1973), lo consideran tina especie
asociada al bosque en sí parrón general de distribución, pero ocupando en él los claros,
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ecotonos y zonas mas secas. Zimmermann (1983) manifiesta que definitivamente la especie no
se puede clasificar como ligada especialmente a ningttno de los dos medios principales, bosque
o espacio abierto. En Puerto Almacén, del total de veces en que la especie fué detectada (n=73),
siempre en la orilla del agua, un 35.6% fue en bosque primario, un 39,6v/o en secundario, y un
24.6% en espacios abiertos (Fig. 4.11 B). Nunca se halló en el Curichi del Capibara; las
observaciones en espacio abierto corresponden en parte a las Charcas del Potrero, donde sólo
se deteetó en el lacIo inmediato al bosque. Es una especie bastante común, con un 2.58% de las
observaciones totales. 1 ¡asta siete ejemplares se hallaron en las Charcas del Potrero en 125 m de
transecto lineal. Los machos se observaron cantando siempre desde el agua, pero cerca de la
orilla,independientemente de la extensión del cuerpo de agua (aunque l-loogmoed (1990) los
halla en praderas flotantes bastante separados de la orilla), o desde agujeros encharcados en la
base de matas o arbolillos; esta era una forma muy común de hallarlos en las Charcas del
Puente; los hoyos tenían unos 8-10cm de diámetro por 15 de profundidad. Al ser alertados, los
machos huían rápidamente, siendo extraordinariamente difíciles de capturar, aspecto que ya
hicieron notar Heyer y Bellin (1973), Lutz (1930) (como L. natalensis) y Stebbin y
Hendrickson (1959) (como L. nodicininus petersi)
.
Ciclo temporal y reproducción.-
Aunque hay autores que reportan su actividad como especie nocturna (Lescure y Gasc,
1986; Ajehinger, 1987: Zimmermann y Rodriguez, 1990; Rodriguez, 1992), otros (I-Ieyer y
Bellin, 1973; Hédí, 1977; Schli.iter, 1980; Duelíman, 1990; Rodriguez y Cadle, 1990),
manifiestan que la actividad es tanto diurna como nocturna, como se ha podido constatar en
Puerto Almacén.
El período de actividad, entendido como aquel en el que se oyeron machos cantando,
abarca unos cuatro meses. El primer año se oyó el primer macho el día 1 -XII y el último el 29-
III, mientras que el segundo, esto ocurrió respectivamente el 24-XII y el 11-111. Hoogmoed y
Gorzula (1979) manifiestan que la especie se reproduce sobre todo al comienzo de la estación
lluviosa en Venezuela. Aichinger, da un período de seis meses en Panguana, durante Ja estación
lluviosa. Leptodactvlus wa~neri canta en coros no organizados tras fuertes lluvias, durante los
dos o tres días siguientes a éstas (Heyer y Bellin, 1973). Zimmermann y Rodriguez (1990)
dicen que canta en Manaus esporádicamente durante todo el año. Duelíman (1978a) halla
hembras grávidas en Marzo, Mayo y Junio, y Hódí (1977), en Manaus, en Abril, Mayo y
Junio, con machos cantando de Enero a Agosto. En Puerto Almacén se capturaron cuatro
hembras grávidas entre el 14-1-88 y el 12-11-88. Otras hembras examinadas presentaron ovarios
en distintos estadios de desarrollo; tres del mes de Enero y Febrero del 88, con tallas de 34.4,
34.6 y 36.8 mm de longitud total, presentaron ovarios sin desarrollar la primera, y muy poco
las otras dos. Posiblemente fueran inmaduras sexualmente, pero su tamaño es muy grande para
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haber nacido en la misma estación, de modo que sedan hembras nacidas tardíamente en la
estación anterior. l)os hembras de Febrero del 88 y una de Diciembre del 89 tenían huevos en
vitelogénesis. ‘e otra de Febrero del 89 ya había puesto, pues presentaba unos pocos huevos
maduros junto a otros atrésicos. Los huevos están ligeramente pigmentados de gris, y hemos
observado que pasan por un estadio de máxima pigmentación hacia la mitad de la vitelogénesis,
para luego aclararse un poco al madurar. Las parejas realizan un nido de espuma flotante (modo
8 de Dueliman y Tnteb, 1986). En Puerto Almacén nunca se observaron amplexus y sólo se
detectaron 3 nidos atribuibles a esta especie, cuya espuma era más grisácea y compacta que la
de Phvsalaemus albonotatus. El primero de ellos estaba el 19-11-1988 bajo una corteza flotante,
cerca de la orilla en la Charca del Bosque, y había una hembra junto a él. Este nido medía 12cm
de diámetro y al día siguiente estaba ya muy disgregado. Otros dos nidos semejantes se
observaron el 12-XII-88 en el Curichi Negro, flotando en el agua en huecos entre raíces. Es
notable que pese a ser una especie moderadamente común no se hayan detectado más nidos.
Leptodactvlus wa2neri pertenece al grupo melanonotus, cuyo modo de reproducción es
junto con el del ocellatus, el mas primitivo dentro del género (Heyer, 1969>. En el caso del
grupo melanonotus es en cierto modo aún más primitivo, dado que ni siquiera hay descrito un
mínimo cuidado parental. Correspondientemente, la fertilidad es bastante alta. Heyer y Bellin
(1973) hallan puestas de 2793-3602 huevos, teniendo estos 1-1.25 mm de diámetro; Crump
(1974) encuentra entre 1000-3150 huevos de 1.5 mm. de diámetro (x=1740), y Aichinger
(1985), 1726-1740 de l.(>-l.5 mm. Nuestros resultados para las cuatro hembras grávidas son
de 1575-2375 (x=1893) huevos de 1.0 mm. Así, nuestro valor de FTO es de 42.55,
aproximándose bastante al dado por Crump (1974) de 38.27, y por Duelíman, de 35.40
(aunque de nuevo está erróneamente expresado en la tabla).
El volumen de los cuerpos grasos osciló entre 0-5, con mayor volumen en los
inmaduros. Todos los machos examinados tenían CG= 1. Se hallaron juveniles de pocos días de
edad en el Curichi del Bosque el 1-111-88.
Canto. -
El canto ha sido descrito por numerosos autores en términos orales y numéricos.
Stebbins y Hendickson (1959) lo describen como un “tic” metálico emitido 27-36 veces/minuto
según sus observaciones, o 8-lO veces por cada 15 s. Cuando canta un coro bullicioso, el
conjunto recuerda al crepitar producido al tostar maíz, o al de un líquido hirviendo. Straughan y
Heyer (1976) aportan los parámetros del canto en ejemplares de cuatro localidades amazónicas
(Belém, Brasil: Aragua, Venezuela; Santa Cecilia y Limoncocha, Ecuador). Hódí (1977) da
datos de ejemplares de Manaus, Duelíman (1978a) de Belém, Schliiter (198(>b} de Panguana y
Zimmermann y Bogart (1984) de Tapajós, Brasil. En general, los autores coinciden en señalar
que es un canto modulado, pero la frecuencia dominante fluctúa entre 500-3600 Hz, la máxima
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Figura 4. 11 B. Uso del macrohábitat en Lencodactvlus waeneri
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Figura 4. 11 C. Oscilograma y audioespectrograma de Lentodactvlus wa2neri
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4
L¡thpdvtcs lincatus (Schndder, 1799)
Rana lineata. Schneider, 1799. Hist. Amphib., 1:138
Lithodvtes lineatus Fitzinger, 1843. Syst. Rept. Wien, 1: 31
Ejemplares examinados: 5 12(1 de Valle de Sajta, Cochabamba)/3 (de Valle de Sajta)]
I)iagnosis y descripciów-
En Puerto Almacén, It. lineatus puede ser confundido sólo con E. nictus, del que difiere
por carecer de escudetes dérmwos en la cara superior de la falange terminal de los dedos, tener
mayor tamaño, manchas rojas en las caras anterior y posterior del muslo, y diseño ventral
distinto (Ng. 4.12 A).
Aspecto grácil. Piel del dorso y superficies dorsales de los miembros cubierta de
diminutas pustulitas. Tímpano casi tan grande como el ojo. Sin membranas en manos ni pies.
Tubérculos metacarpales interno y externo conspicuos, de parecido tamaño. Tubérculos
subarticulares de manos y pies redondeados, conspicuos. Tubérculo metatarsal interno saliente,
ovalado, siendo el externo redondeado, menor. Dorso y costados negros; un par de líneas
dorsolaterales amarillentas, desde el extremo del hocico a la región inguinal, donde hay una
mancha roja o naranja que entra en la cara anterior del muslo; otra mancha de igual color en la
parte dorsal de la cara posterior del muslo; vientre y garganta pardo grisáceos con diminutos
puntos color crema. Iris color bronce. Medidas: 41.8/ 51.8.
Hábitat.-
El único ejemplar hallado en Puerto Almacén (0.03% de las observaciones totales)
estaba en bosque primario, y los lugareños se refirieron a otro, también observado en bosque
primario (Ng. 4.12 B). Diferentes autores muestran aL. lineatus como una especie propia de
bosque, tanto primario como secundario (Schlúter y Regós, 1981; Lescure y Gasc, 1986;
Hoogmoed, 1979a; Aichinger, 1991a), ya sea inundable (Stebbins y Hendrickson, 1959), o
fuera de la influencia de las fluctuaciones fluviales (Rodriguez y Cadle, 199<); Zimmermann y
Rodriguez, 1990; Rodriguez, 1992). Duelíman (1978a), de 13 ejemplares colectados en Santa
Cecilia, halla tres en bosque primario, nueve en secundario y uno en borde de bosque. En
realidad, la presencia de L. lineatus en uno u otro medio está en gran parte condicionada por la
de hormigas cortadoras de hojas (Atta son.), en cuyas ciudades subterráneas encuentra la
especie refugio (SehIdíer y Regós, 1981: lIoogmoed, 1986). El único ejemplar de Puerto
Almacén se encontraba en un enorme hormiguero, y en esta condición los hemos podido
también observar o escuchar en la región del Chapare en zonas de borde de bosque. Otros
ejemplares de esta zona fueron encontrados removiendo grandes troncos cortados en un espacio
abierto. Schliiter y Regós (1981), presentan diferentes hipólesis para explicar la asociación de
It. lineatus con las hormigas (protección, microclima adecuado, ingestión de otras posibles
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presas atraidas por los restos dejados por las hormigas). El hormiguero de Puerto Almacén se
encontraba cercano al Curichi Negro, y dentro de él fueron escuchados otros ejemplares de L
.
lineatus, aunque no vistos. En todas partes L. lineatus puede ser calificado de poco común.
Ciclo temporal y reproducción.-
Casi todos los autores coinciden en que se trata básicamente de una especie nocturna
(Lescure y Gase, 1986; Rodriguez y Cadle, 1990; Zimmermann y Rodriguez, 1990; Duelíman
y Salas, 1991; Rodriguez, 1992), aunque también ha sido reportada su actividad diurna, al
menos en lo que se refiere a cantar desde sus guaridas (Sehibter, 1980; Duelíman 1978a; 1989;
1990). Schliiter y Regós (1981) y Regós y SchlUter (1984) indican que la especie es
básicamente nocturna y que quizá los jóvenes tengan mayor tendencia que los adultos a la
actividad diurna. Nuestro ejemplar cantaba de noche. No hay datos bibliográficos sobre el
período de actividad anual. En Puerto Almacén se oyó la primera vez el 5-XII-88 y por última
vez el 22-11-89, siempre en el mismo hormiguero.
No tenemos datos propios sobre la reproducción de esta especie. Las tres hembras
examinadas de Valle de Sajta, capturadas el 29-1-90, presentaron todas solamente pequeños
folículos en el ovario, y CGÑ-6. Crump (1974) observa un ejemplar con un total de 195
huevos de 2 mm (FTO~z7.65); Duelíman (1978a) aporta datos de otro con 230 huevos de 2.4
mm (FTO=7.9, considerando los dos ejemplares) y Duelíman y Toft (1979), indican huevos no
pigmentados de 1.5 mm. Hódí (1990), indica 260 huevos de 1 mm. Este escaso complemento
ovárico hizo pensar que, como hacen otros Leptodactylinae, It. lineatus podría depositar huevos
en nidos de espuma en agua (Duelíman, 1978a; 1989). Contradictorios modos de reproducción
han sido descritos para la especie: nidos en depresión en tierra, cercano al agua, como en los
Itcotodactvlus del grupo pcntadactvlus (Hódí, 1986); nido sobre la superficie del agua, como en
Phvsalaemus (Hódí, 1990); y por último, nido en un agujero en tierra, cerca del agua, como en
los ~pjodactvlus del grupo fu~u~ (Aichinger, 1991). Regós y Sehítiter (1984) dicen que
construye nidos de espuma, proceso en el que invierten cuatro horas, y que la eclosión ocurre
entre siete y quince días después del apareamiento.
Canto.-
Sehluter (198Gb), indica cíue los machos alternan el canto unos con otros, fenómeno
que hemos podido observar en ejemplares cantando desde sus hormigueros en el Chapare. La
llaniada consiste en una nota tonal, como un corto silbido repetido continuamente, que recuerda
al de E. pictus, pero es más grave y menos continuo. Sehítiter (198Gb) da una frecuencia
fundamental de 11(X) Hz, con la dominante a 2300-2600 Hz, y una duración de la nota de
0.12 s con un intervalo de 0.4-0.5 s entre nota y nota. Nuestras grabaciones parecen algo más
agudas, pero en general concuerdan bastante bien con las de Sehítiter (1980b), dando
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Figura 4. 12 B. Uso del macrohábitat en Lithod tes lineatus.
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Figura 4. 12 C. Oscilograma y audinespectrograma de Lithod tes 1 ineatus
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Phvsalaemus albonotatus (Steindachner, 1864)
Leiuoen¡s albonotatus Steindachner, 1864. Verh. Zool. Bot. Ges. Wien, 1864: 275
Phvsalaemus albonotatus Barrio, 1965. Physis, 13. Aires 25 (70): 435
Ejemplares examinados: 34 (24/lO)
Diagnosis y descripción.-
Se distingue de cualquier otra especie de la zona por tener una mancha oscura en el
costado, desde detrás del ojo hasta la ingle (Fig. 4.13 A).
Cuerpo rechoncho. Piel dorsal lisa, con algunas glándulas formando un circulo
incompleto o una herradura en la región escapular y dos glándulas sacrales; pliegue
supratimpánico cono; piel ventral lisa, con un pliege discoidal. Cabeza triangular, con hocico
acuminado, ligeramente sobresaliente de perfil. Tímpano visible, no muy conspicuo. Sin
membranas en manos y pies. Tubérculos metacarpales redondeados; machos con callosidad
nupcial parduzca en el primer dedo de la mano, poco conspicua; tubérculos subarticulares de
manos y pies redondeados, conspicuos; tubérculos metatarsales interno y externo afilados y
prominentes; un tubérculo tarsal cónico entre el talón y el tubérculo metatarsal interno. Diseño
dorsal variable, desde uniformemente pardo claro o verde (raro), a manchas abigarradas por
todo el dorso, líneas longitudinales, etc. Normalmente, algunas manchitas negras en región
escapular y rodeando las glándulas sacrales; raya clara sobre el urostilo, Invariablemente hay
una banda de color pardo oscuro que baja oblicuamente desde el ojo hacia los costados,
diluyéndose progresivamente. Patas traseras barreadas. Vientre color crema. Machos con un
gran saco vocal guIar, grisáceo anteriormente. Medidas: 32.0/33.8.
Hábitat.-
Se encuentra en ambientes variados, desde bosques más o menos cerrados a medios
abiertos, como hemos podido comprobar tras muchas observaciones en diferentes localidades
de departamento de Santa Cruz. En Puerto Almacén, muestra a nivel local esta misma
plasticidad, y así, se halló el 10.9% de las veces en bosque primario, el 5 1.7% en bosque
secundario, el 30.5% en potreros y el 6.6% en el arroyo al comienzo de la estación lluviosa
(n=136) (Hg. 4.13 B). N’unca se vio en el propio lecho del río, ni aún con el agua estancada.
Es una especie común, con el 4.82% de las observaciones totales.
Ciclo temporal y reproducción.-
Gans (1960), indica (como P. cuvieri) que esta especie canta tanto de día corno de
noche; igual indicación hace Bokermann (1962) para P. cuvieri, la cual es una especie críptica
muy semejante a P. albonotatus, virtualmente indistinguible de ella en ejemplares conservados,
y sí en cambio muy distintas en el canto (Barrio, 196½).En Puerto Almacén, los machos
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solían empezar a cantar sobre las 15.30 h (excepcionalmente desde las 12.30 h o antes) y
prolongaban la actividad aproximadamente hasta las 0.03 h de la noche. El primer año se
empezaron a oírlos primeros machos el 2-XI, y siguieron cantando hasta el 3 1-111; el segundo
año, cantaron desde el 24-XI hasta el 4-1V, oscilando así la duración del período de actividad
sexual en torno a los cinco meses. Se hallaron hembras grávidas desde el 21-XI al 29-111 el
primer año, y desde el l-XII al 24-11 el segundo, aunque en éste la actividad reproductora se
prolongó más allá de lo que indican estos datos.
Phvsalaemus albonowtus es una especie precoz que aprovecha las primeras lluvias para
reproducirse temporalmente en los charcos. Posteriormente, a lo largo de toda la estación
lluviosa, los mayores picos de actividad se dan siguiendo a fuertes lluvias durante dos o tres
días (ver figura 5.8). Los machos, difíciles de descubrir, cantan desde la orilla de charcas,
flotando en agua somera: a veces lo hacen desde pequeños hoyos, como pisadas de ganado
(Gans, 1960), al igual que P. cuvieri (Bokermann, 1962). Las especies del género
Phvsalaemus construyen nidos flotantes de espuma en charcas (modo 8 de Duelíman y Trueb,
1986). Según Bokermann (1962), en P. cuvieri, el amplexus se produce a veces pnmero en
tierra, tras lo que la pareja va al agua y a los 30 minutos empieza el desove, durante el cual el
macho bate con sus patas los fluidos oviductales de la hembra para fabricar la espuma; la puesta
dura unos 25 minutos, y tras ella, el nido, de unos 7-9 cm de diámetro y cuatro de alto, es
abandonado pegado a la tierra de la orilla o a la vegetación, conteniendo entre 455-665 huevos
(x=549.l; n=7). Barrio (1965b), comenta que el patrón de reproducción es el mismo en
albonotatus. En Puerto Almacén observamos numerosos amplexus e innumerables nidos,
respondiendo a lo dicho anteriormente. En ocasiones, muchos nidos son adosados unos a otros
por muchas parejas en amplexus, resultando difícil individualizarlos. La fecundidad de P
.
albonotatus parece superior a la de P. cuvieri, a juzgar por los escasos datos disponibles. En
seis hembras examinadas, hallamos 580-1550 huevos despigmentados (x=900.8) de 0.9 mm,
obteniendo un FTO=26.2. Dada la conspicuidad de los nidos, es fácil saber qué noches se han
producido amplexus. En el primer año, al menos hubo acoplamientos los días 6,21,28 y 30
del XI, el 6, 22 y 30 del 1 y el 16-TI; el segundo año, los días 24 y 30 del XI, el 6, 7, 10, 14,
25, 26, 29 del XII, el 25-1, el 1, 23 y 24 del II y el 5, 6, 8, 9, 10, 28 y 29 del III. Como se
puede ver, el segundo año se observaron amplexus en 20 días (y muy probablemente también
se produjeron durante nuestras ausencias de Puerto Almacén), y el primero sólo en diez. Esta
diferencia cuantitativa no lo es sólo en el número de noches en que P. albonotatus se reprodujo,
sino en el número de nidos construidos. A efectos de evaluar la intensidad de la actividad
reproductora de la especie, se llevaron a cabo conteos de nidos en las mañanas siguientes a las
noches en que se presuponía que habían de darse amplexus. Mientras que el primer año se
contabilizaron de un total deS días, 70 nidos, en el segundo, de 19 días se contabilizaron 2180
nidos. Es una cifra infinitamente superior a los 166 nidos que cabría esperar si se htíbiesen
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reproducido el segundo año con la misma intensidad que el primero, aunque fuese durante más
días. Ito más impresionante es que de los 2180 nidos contados, 2012 fueron construidos en las
Charcas del Potrero (el resto, 32 en el Arroyo con las primeras lluvias y 125 en el Curichi del
Capibara). Si consideramos una media de 9(X) huevos por nido, entre los tres enclaves citados
habrían sido puestos a lo largo de toda la estación un total de 1962(XX) huevos, de los cuales
18108(X) sólo en las Charcas del Potrero. Para una superficie total en este último enclave de
unos 60 m 2 de tabla de agua, cada metro cuadrado habría contenido 30180 larvas durante toda
la estación lluviosa. Ni siquiera la deposición de estas enormes cantidades de descendientes
tiene lugar uniformemente en el tiempo. Sólo en la noche del 26-XII-88, en las Charcas del
Potrero se construyeron 580 nidos, de los cuajes 350 estaban en un sólo charco de unos 10 m2
(35 nidos/m2) y 40 cm de profundidad máxima. Considerando una profundidad media de 20
cm esto implicaría qtie simultáneamente, 315000 larvas pasarían a ocupar un volumen de agua
de unos dos metros cúbicos, esto es, 157500 larvas por metro cúbico. Obviamente, esta
biomasa es insostenible y la tasa de mortalidad ha de ser elevadísima. Además muchos huevos
de nidos demasiado periféricos mueren al desecarse la charca.
Bokermann (1962) da para P. cuvieri un tiempo de 72 horas desde la construcción del
nido hasta que las larvas abandonan la espuma. Para P. albonotatus pudimos constatar que las
larvas de un nido construido la noche del 28-XII-87, eran ya libres y estaban en estadio 22 de
Gosner el día 31 a las 19:00, midiendo 5 mm (3.6 mm en el momento de la eclosión). Estos
resultados concuerdan aproximadamente con los de Bokermann, que apuntan a la necesidad por
parte de la larva de pasar un período de unos tres días en el nido antes de iniciar una vida
acuática libre. En ocasiones se observó cómo tras una fuerte lluvia, las zonas inundadas por
primera vez, aledañas a charcas ya previamente existentes, eran preferidas. Esto posiblemente
responda a una eswwegia para evitar la competencia con las larvas ya afincadas en esas charcas
y la depredación por parte de, principalmente, larvas de insectos igualmente instaladas en ellas.
Sin embargo no era infrecuente que tales zonas anegadas por primera vez (o que nunca
conservaban el agua mucho tiempo), se secasen aún antes de que las larvas estuviesen en
condiciones de abandonar el nido. Por ejemplo, los aledaños de las Charcas del Potrero, se
anegaron con las fuertes lluvias de los días 12, 13 y 14 de Diciembre del 88, y la actividad
reproductiva de la especie se prolongó hasta el día 16; el día 19, estas zonas se habían secado
totalmente, y no menos de 1(X) nidos (unas 9(XXX) larvas) se perdieron. No obstante la cantidad
de larvas producida es tal que su repercusión temporal en el eqttilibrio demográfico de la especie
hade ser notable. No tenemos datos de un (ercer año para estimar si se notó un gran incremento
en la población. En cualquier caso, el número de adultos reproductores de PÁ~j.bQn~1il1us
durante el segundo año fué mucho mayor que el primero. Posiblemente los años de menor
competencia entre adultos, el éxito reproductor es mayor y se traduce en un gran número de
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adultos al siguiente año. Así, por lo poco observado parece que P. albonocatus sufre
flucttiaciones poblacionales muy acusadas de unos años a otros.
Si no queremos admitir una densidad de población tan alta como para creer que en una
sola noche al menos 1160 ejemplares se hallaban en las Charcas del Potrero y otros individuos
distintos en las noches previas y posteriores, hay que buscar hipótesis alternativas para explicar
tal cantidad de nidos construidos durante varias noches consecuttvas en el mismo sitio (por
ejemplo 5-XII-88, 1(X) nidos: 6-XII-88, 100; 25-XII-88, 75; 26-XII-88, 58<); 28-XII-88, 60).
En principio se pueden barajar varias hipótesis, entre las cuales las más verosímiles son: 1) las
hembras son más abundantes que los machos (con una proporción de sexos aproximada de
2:1), los cuales se apartarían varias noches consecutivas con diferentes hembras; 2> las
hembras son capaces de dividir el total del complemento ovárico en varias puestas realizadas en
a) sendas noches consecutivas o b) en una misma noche. Ambas hipótesis no son mutuamente
excluyentes. Del análisis del estadio reproductor de las gónadas de las hembras examinadas, se
puede inferir que desde luego, las hembras realizan segundas puestas en la misma temporada,
pues algunas presentaron huevos maduros en la porción final del oviducto, a punto para poner,
mientras que el ovario presentaba huevos en vitelogénesis. Bokermann (1962) encuentra en P
cuvieri que las hembras realizan una puesta al principio de la estación y otra al final; hembras
que pusieron en Septiembre y que fueron recapwradas por él en Febrero, presentaban huevos o
indicios de acabar de poner de nuevo. Lo mismo ha de ocurrir en P. albonotatus, e incluso a
intervalos más cortos. Es posible que sean realizadas hasta tres puestas por cada hembra (una
del 24-11-89 presentaba aún huevos en vitelogénesis junto a huevos maduros). Esto no explica
sin embargo las grandes cantidades de nidos construidos con pocos días de diferencia. La
hipótesis 1) no la podemos probar, aunque la proporción de sexos en las capturas ya no apunta
en este sentido, y eso aún contando con que normalmente dichas capturas están sesgadas hacia
las hembras (en las que se puso más interés por aportar más datos sobre la biología de la
especie>. La hipótesis 2> lamentablemente tampoco la podemos probar, pues no contamos en
ningún caso los huevos de los nidos. Si A.~uyb~ es en este sentido como P. albonotatus, la
cifra de 900 huevos/hembra de media en éste, dobla aproximadamente a la ya comentada de 549
huevos/nido en aquel, y quizá las hembras podrían repartir una misma freza en varios nidos,
independientemente de que esto lo pueda hacer dos o tres veces a lo largo de la estación. De las
seis hembras examinadas, tres presentaron huevos en útero, en número de 425, 800 y 1550.
Obviamente con estos datos es aventurado hipotetizar nada a cerca de cómo las hembras
distribuyen su potencial reproductor.
Si las hembras realizan una sola puesta por noche y algunas hembras hasta dos y tres
puestas espaciadas en toda la estación húmeda, entonces P. albonotatus fué la especie de anuro
mas abundante en Ptierto Almacén en el segundo año, ya que esto implicaría al menos la
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presencia de 835 hembras en las Charcas del Potrero en los diez días transcurridos entre el 16 y
el 26-XII-88, más un número indeterminado de machos.
- Las fluctuaciones en el volumen de los cuerpos grasos de los machos no presentaron
tendencias claras, oscilando los valores entre 0 y 4 a lo largo de la estación; todas las hembras,
presentaron CG~0, excepto un ejemplar de 23.9 mm de longitud total, que presentó CG=3.
Este ejemplar, del día 15-111-88, no presentaba el ovario desarrollado y con seguridad había
nacido en la misma temporada. Si bien estas hembras nacidas en la temporada no llegan a
participar en la actividad reproductora, los machos más tempranamente nacidos sí se presentan
cantando (con un canto más débil y agudo de lo normal) en las charcas al final de la estación.
Así, dos individuos de 25.5 mm fueron capturados cantando el 29-111-88. Sin embargo, estos
individuos no eran maduros sexualmente. Mientras que en los individuos de tallas
comprendidas entre 29.1-32.0 mm, la longitud del testículo más desarrollado era de 1.9-2.4 y
la media de la relación longitud del testículo/longitud total era 0.070 (n=14), en los dos citados
individuos la longitud del testículo era sólo de 1.4 y 1.6 respectivamente, y el valor medio de la
relación indicada, 0.056. Sin embargo, dos individuos de sólo 25.9 mm y 27.7 mm, pero
capturados el 3 y 6 de Diciembre de 1988, empezando ya fuerte la estación de lluvias, y
obviamente nacidos en la anterior estación, presentaron un testículo de 2.4 mm y 2.3 mm
respectivamente, y por lo tanto debían ser sexualmente maduros (media de la longitud del
testículo/longitud total=0.0872). Jóvenes de 22 mm, ya metamorfoseados días atrás, se
hallaron el 22-111-88 cerca del Curichi del Capibara.
Canto.-
Barrio (1965b) basó la separación de las dos especies crípticas P. albonotatus y±.
cuvieri en su distintivo canto. En la especie que nos ocupa, éste semeja un largo maullido de
gato o un llanto de niño. Los machos cantan flotando en el agua, con todo el cuerpo hinchado.
Barrio (1965b) da una duración de la llamada de 1.4-1.5 s, con una tasa de repetición de 15-20
llamadas/minuto, consistiendo la nota en un tono descendente con 14 armónicos (los
principales a 2100, 320<) y 40(X) cps), y frecuencia fundamental de 800 cps. Estos datos
parecen indicar un canto algo más rápido y agudo que el registrado en Puerto Almacén, el cual
tiene una duración de 1779 ms, y es repetido a razón de 11.4 llamadas/minuto; la frecuencia
dominante es de 2392 lIz., constando la llamada de 37 pulsos repetidos a un ritmo de 20.8
l)tt1505/s (mg. 4.13 C~
Di st r ¡ b nc ¡ ón - -
Phvsalaemus albonotatus tiene una distribución cerrado - chaqueña (Barrio, 1965b). Se
encuentra en todo el chaco y regiones aledañas en el cerrado brasileño y bosques húmedos
subtropicales de Argentina, Bolivia y Pantguay.. En Argentina se halla en Jujuy, Salta, Chaco,
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Figura 4. 13 C. Oscilograma y audioespectrograma de Phvsalaemus albonotatus
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Chiasmocleis albonunetata (Boettger, 1885)
En2vstoma albopunctatum 1885 Boettger. Z. Naturwiss., ¡falle, 58: 240
Chiasmocleis albopunetata, 1934 Parker. British. Mus. Nat. ¡lisí. Pubí.: 116
Número de ejemplares: 19 (15/4)
Diagnosis y descripción.-
Esta especie es inconfundible por su diseño a base de puntos blancos o cretna sobre
fondo pardo o negro (Hg. 4.14 A).
~l’amañopequeño. Aspecto relativamente grácil, con cuerpo largo y miembros cortos.
Piel dorsal y ventral lisa. Cabeza subíriangular en vista dorsal; narinas cerca del extremo del
hocico; ojo pequeño, siendo la distancia interorbital más de dos veces el diámetro del ojo;
tímpano ausente. Primer dedo de la mano mucho más corto que el segundo; tubérculo
metacarpal interno pequeño y redondeado, siendo el externo bífido y aplanado; tubérculos
subarticulares redondeados. Pie sin membrana; tubérculo metatarsal interno pequeño, redondo;
externo ausente; tubérculos subarticulares redondeados; sin tubérculos supernumerarios. Color
dorsal pardo oscuro o casi negro, con pintas dispersas de color blanco azulado, que pueden
formar una mancha continua a lo largo del canto rostral; vientre pardo claro, también con pintas.
Machos con un saco vocal guiar de color pardo oscuro. Medidas: 25.8 /31.6.
1-1 á hita t - -
Se encuentra tanto en bosque primario como secundario, pero sobre todo en potreros y
zonas abiertas. En bosque primario se halló el 11.5% de las veces, en secundario el 4 1.2% y en
potreros el 43.25% (Fig. 4.14 B). Un 3.8% se halló en los Charcos del Arroyo al principio de
la estación de lluvias (n=52). Es una especie de suelo, que se encuentra a veces bajo piedras o
troncos durante el día. No existen datos publicados sobre la biología de esta especie. Otras
especies amazónicas del género, como C. ventrimaculata o C. shudikarensis son igualmente
habitantes de bosque primario y secundario o de borde forestal, con costumbres más o menos
fosoriales y nocturnas en el manto de hojas del suelo (Duelíman, 1978a; Rodriguez y Cadle,
1990; Zimmermann y Rodriguez, 1990: Aichinger, 1991).
En Puerto Almacén es una especie moderadamente común, con un 1.84% de las
observaciones tojales.
Ciclo temporal y reproducción.-
Chiasmocleis alboounctata es una especie nocturna, activa durante la estación lluviosa.
El primer año los machos empezaron a cantar el 21 -Xl y dejaron cíe hacerlo el 28-111, y el
segundo año, empezaron el 24-XI y cesaron el 10-111, con lo que el período de reproducción
abarca así aproximadamente 4 meses; la misma dunwi&i es dada por Alehinger (1987) pata C
.
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ventrimaculata. Los machos cantan a menudo en grupos, tanto desde el agua corno desde la
orilla. Parecen tener preferencia por charcos de moderada profundidad y reducida extensión,
como los que se forman tras fuertes lluvias en las rodadas de los caminos y en pequeñas
depresiones entre la hierba de los potreros. El pequeño tamaño de los charcos limíta quizá el
número de machos agrupados, pero la tendencia parece ser a producir grandes agrupaciones.
Aichinger (1987) cita concentraciones de C. ventrimaculata superiores a 50 machos. Se
observaron amplexus el primer año los días 61, 22-1, 1-111 y 7-111, y el segundo año, el 14-
XII. Durante el acoplamiento, el vientre del macho y el dorso de la hembra se adhieren
fuertemente mediante tina secreción pegajosa aparentemente producida por el macho, como ha
sido citado también para Elachistocleis bicolor (Scrocchi y Lavilla, 1990). Los huevos son
depositados en películas flotantes sobre la superficie del agua de los charcos (Modo 1 de
Duelíman y Trueb, 1986).
Las cuatro hembras grávidas examinadas capturadas entre el 6-1-88 y el 1-111-88,
presentaron 175-350 huevos (~=256.25) de 1.4 mm, pigmentados. El PTO es de 12.27.
Además, todas tenían huevos en vitelogénesis, independientemente de si los huevos maduros
estaban en el ovisaco o en el útero, lo que indica que tiene lugar más de una puesta por estación.
El tamaño y número de huevos y la talla de las hembras son mayores que los indicados por
Dueliman (1978a) para C. ventrimaculara ye. bassleri, que tienen un ETO de 7.6 y 9.3
respectivamente. Para C. ventómaculata, Aichinger (1985) obtendría, según sus datos, un valor
de FTO~26.31 y HÓdí (1990), para C. shudikarensis,un FTO=17.68.
Los patrones de desarrollo de cuernos grasos tanto en machos como en hembras, no
presentan una tendencia definida: en Enero del 88, por ejemplo, había machos con CG=0 y
otros con CG=4.
Canto. -
La llamada es una sucesión prolongada de notas secas y rápidas semejante al canto de
algunos ortópteros, como en todos los especies deChiasmocleis (Nelson, 1973) Los coros de
varios machos, a pesar del pequeño tamaño del animal, producen un ruido bastante fuerte. Los
machos ponen el cuerpo casi vertical, y se ubican normalmente en sitios algo escondidos, en el
agua o en la orilla.
La llamada básica está compuesta de dos notas cortas tonales (A y B) seguidas de una nota
pulsada más larga (C). La duración total de la llamada es de 54.8 ms, de los que 3.05 ms
corresponden a la nota A, 13.9 ms al intervalo A-B, 3.8 ms a la nota B, 7.9 ms al intervalo H-C
y 25.9 ms a la nota C, la cual tiene 200 pulsos/s. La frecuencia dominante de la nota A es de
4180 Hz, la de la B, 43(X) Hz y la de la C, 4492 Hz, siendo su frectíencia ftíndamental de 2328
Hz, con un armónica a 6796 Hz. La llamada es emitida a un ritmo de 639 llamadas/minuto, y el
intervalo entre ellas es de 39.1 rus <Hg. 4.140.
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Elachistocleis ovalis (Schne¡der, 1799>
Rana ovalis 1977. Schneider. Hist. Amph., 1:131
Elachistocleis ovalis 1927. Parker. Occ. Pap. Mus. Zool. Univ. Michigan, 187: 4
Ejemplares examinados: 30 (22/8)
Comentarios taxonómicos.-
Pese a contener pocas especies, la taxonomía del género Elachistocleis dista mucho de
estar clara. Especialmente complejo es el estatus de las formas E. ovalis y E. bicolor, que en
ocasiones han sido consideradas dos subespecies de E. ovalis. Bolivia sudoriental es una zona
especialmente conflictiva en este sentido (Rivero, 1961; (ians, 1960; Parker, 1927b), por
cuanto las dos han sido citadas, incluso en las mismas localidades. Parte de la confusión
proviene de las contradicciones en que incurrió Parker, que en un primer trabajo (1927b),
considera a E. bicolor como la forma de vientre uniforme, línea fina en la cara posterior del
muslo y ausencia de manchas grandes amarillas o naranjas en la región inguinal, y E. ovalis
como la forma de vientre moteado y manchas más o menos notables en muslo e ingle. Sin
embargo, posteriormente, Parker (1934) define las dos especies justo en el modo contrario.
Generalmente se admite como E. bicolor la especie de vientre liso, aunque por ejemplo,
Duelíman y Salas (1991) citan E. ovalis en Cuzco Amazónico, cuando lo cierto es que los
Elachistocleis de dicha localidad poseen un vientre amarillo inmaculado y probablemente son
como los ejemplares de E. cf ovalis a que se refiere Rodriguez (1992) en el P. N. Manu.
Los especimenes de Puerto Almacén se corresponden con el patrón Lovalis, aunque
no son idénticos a ejemplares determinados como pertenecientes a esta especie, provenientes de
distintas localidades sudamericanas, que fueron examinados en el MZUSP. Probablemente la
elucidación del estatus de ambas formas en áreas conflictivas sea fácil mediante el análisis de los
cantos de los machos. En tanto no haya mayor conocimiento del tema, asigno tentativamente la
población de Puerto Almacén a E. ovalis
.
Diagnosis y descrIpción.-
Es la única especie en el área que presenta combinados los caracteres de tímpano no
visible, cabeza estrecha, ojos pequeños y manchas amarillas o anaranjadas en la región inguinal
(Fig. 4.15 A).
Cuerpo robusto y rechoncho y miembros cortos. Piel dorsal y ventral lisa. Cabeza
pequeña, triangular en vista dorsal, con morro prominente, sobresaliendo por delante de la
mandíbula inferior; pliegue nucal mareado; narinas cercanas al hocico, abiertas lateralmente. Ojo
pequeño, siendo la distancia inrerocular aproximadamente el doble de su diámetro. Tímpano
ausente. Manos sin palmear; tercer dedo notablemente más largo que los otros; tubérculo
metacarpal interno redondo; externo bífido, aplanado; tubérculos subarticulares redondeados,
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aplanados. Pie sin membrana: tubérculo metatarsal interno ovalado, conspicuo; externo ausente;
tubérculos subarticulares del pie redondeados; supern umerarios ausentes. Partes superiores
grisáceas con un fino reticuiado oscuro, que se va progresivamente aclarando hacia los costados.
Vientre pardiuzco, reticulado de crema; manchas naranjas o amarillas en ingle, caras anterior y
posterior del muslo y cara interna de la tibia. Machos con un saco vocal guiar pardo oscuro.
Medidas: 36.7/41.7.
El área de distribución de la especie coincide en general con espacios abiertos tipo sabana
o cerrado, de modo que no se puede considerar una especie forestal. En Puerto Almacén, el
13.1% se observó en bosque primario, el 45.3% en secundario, el 36.5% en potreros y el 5%
en los charcos del río y arroyo al comienzo de la estación (n99) (Fig. 4.15 B). Stebbins y
Hendrickson (1959) encuentran E. ovalis en campos cultivados encharcados, platanares,
maizales y arrozales; Gans (196<)) lo halla en espacios abiertos; Rivero-Blanco y Dixon (1979)
lo citan en bosque seco tropical; Hoogmoed y Gorzula (1979) y Hoogmoed (1979), en sabana;
Rodriguez y Cadle (1990) y Rodriguez (1992) encuentran Elachistocleis cf ovalis en bosque
primario inundable. Como diferentes autores manifiestan, se suele hallar cerca de o en pequeñas
charcas someras, aunque no desdeña cuerpos de agua permanentes y de mayor tamaño
(Hoogmoed y Gorzula, 1979; Cardoso et al., 1989). En Puerto Almacén, la especie presenta
mucha querencia por los pequeños y someros charcos efímeros que se forman en los potreros
tras lluvias torrenciales, y especialmente, lluvias prolongadas de varias horas. A menudo los
machos cantan desde zonas de hierba encharcada, junto a C. albovunetata. También se ha]la en
charcas mayores en el bosque y en charcas del camino. Es una especie de suelo, más bien
fosorial y moderadamente común, con el 3.51% de las observaciones totales.
Ciclo temporal y reproducción.-
Es una especie nocturna, aunque tras fuertes lluvias los machos pueden ser oídos ya por
la tarde y continuar hasta el amanecer. Se presenta activa durante toda la estación lluviosa, con
mas intensidad al principio de la misma. El primer año se oyeron desde el 21-XI al 29-111, y el
segundo, desde el 24-XI al 28-111, abarcando así el período reproductor cuatro meses. Este
período coincide (aunque en diferentes meses), con las 12-16 semanas indicadas por Hoogmoed
y Gorzula (1979), aunque dichos autores manifiestan que los cantos empiezan dos semanas
después de las primeras lluvias, mientras que en Puerto Almacén lo hacen casi inmediatamente
despues de ellas. Las primeras apariciones tuvieron lugar siempre en los Charcos del Arroyo.
Se observaron amplexus el primer año el 21-XI, 28-XI, LXII, 6-1, 22-1 y 1-111, y el
segundo, sólo el 14-XII, dato que en este caso únicamente indica que no se prospectaron
mmnucíosamente los enclaves etíando se oyeron cantos, y no necesar¡amente que el segundo año
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hubiese menos parejas reproduciéndose. Los machos, de los que se observaron hasta 10 juntos,
cantan desde la orilla o más a menudo desde agua somera, apoyados en alguna piedra o planta y
con el hocico apuntando hacia arriba y gran parte del cuerpo fuera del agua (Stebbins y
Hendrickson. 1959; (ians, 1960). Durante el amplexus, macho y hembra están adheridos por
tina secreción ventral del macho, como en E. bicolor (Scrocehi y Lavilla, 1990). Los huevos son
puestos en forma de película flotante, como es frecuente en muchos microhílidos (modo 1 de
DueRman y Trueb, 19S6). Encontramos hembras grávidas desde el 28-XJ al 7-1 el primer año y
del 3-XII al 9-XII el segundo. La única hembra no grávida capturada lo fué el 28-111-88, y sólo
contenía pequeños folículos ováricos. En algunas había una clara dicotomía entre huevos
maduros en útero y huevos en virelogénesis en el ovario, lo qtíe indicaría que se realiza más de
una puesta por estación. El número de huevos, dc 1.2 mm en ejemplares conservados y 1.35 en
fresco~ osciló entre 500-10(X) (R=721.42; n=7), con un FTOr23.24. 1-lÉidí (1990) da para E
hk9jQr en Manaus una puesta media de 1380 huevos (n=3) con un FTO=33.6. Los cuerpos
grasos presentan un desarrollo variable a lo largo de la temporada de lluvias, sin patrones
definidos en las hembras, mientras que en los machos se aprecia si acaso un leve aumento del
volumen en medio de la estación.
¡-luevos puestos el 6-1-88, se habían transformado el día 9 en larvas en estadio 25. El
desarrollo completo de huevo a joven recién metamorfoseado en laboratorio, a unos 26~27o C,
duró 32 días. Los jóvenes miden al salir del agua 10 mm. Se hallaron juveniles en las charcas
del potrero el 7-111-89.
Canto. -
La llamada de los machos consiste en un zumbido prolongado que es emitido
aproximadamente cada dos minutos, dependiendo de las condiciones. Nelson (1973), describe
el canto de Elachistocleis de un total de 12 localidades desde Panamá hasta Sáo Paulo. Este autor
da una duración media del canto entre 1.6 y 4.3 s, con un rango de frecuencias dominantes entre
3097-47(X) Hz y de frecuencias fundamentales entre 102-255 Hz. Haddad et. al (1988) estudian
el canto de E~»valis en la Sen-a da Canastra, Minas Gerais, Brasil. Ellos apuntan la existencia de
un ‘click’ inicial con tres o cuatro pulsos entre 200<) y 25(X) Hz, el cual es emitido antes de la
llamada larga, que dura aproximadamente tres segundos y tiene una frecuencia entre 27(X) y
36(X) Hz. Las grabaciones efectuadas en Puerto Almacén contienen una llamada larga de una
nota, con tina banda amplia de frecuencias. La duración total es de 2410 ms, con una frecuencia
fundamental de 464 1-Iz y una dominante de 3648 Hz (entre 3190-4502 Hz), y potencia en 7127
Hz (Eig. 4,15 C).
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Iianintonhrvnc boliviana (Parkcr, 1927)
Chiasmocleis boliviana 1927. Parker. Occ. Pap. Mus. Zool. Univ. Michigan, 187: 3
Hamntonhrvne boliviana 1954. Carvalho. Oce. Pap. Mus. Zool. Univ. Michigan, 555: 7
Número de ejemplares: 19 (1613)
Diagnosis y descripción.-
.Hamotophrvne boliviana es la única especie en el área con cabeza estrecha, tímpano
ausente, ojos pequeños y dos puntos oscuros en la región inguinal (Fig. 4.16 A).
Cuerpo y miembros robustos. Piel de partes dorsales y ventrales lisa. Cabeza
subtriangular en vista dorsal; de perfil, morro algo prominente sobre la mandíbula inferior. Ojo
pequeño, siendo su diámetro unas dos veces la distancia interorbital. Tímpano ausente. Pliegue
nucal presente. Manos sin membrana; primer dedo algo más corto que el segundo; tubérculo
metacarpal interno pequeño, ovalado, siendo el externo doble, aplanado; tubérculos
subarticulares de la mano redondos, conspicuos. Dedos acabados en una ligera dilatación. Pies
sin membrana; tubérculo metatarsal interno ovalado, pequeño; externo ausente; tubérculos
subarticulares del pie ovalados, bajos. Sin tubérculos supernumerarios. Dorso pardo claro con
un dibujo central simétrico más oscuro; costados oscuros; una mancha negra inguinal; caras
superiores de los miembros del color del dorso, claramente contrastadas con las inferiores, más
oscuras; una difusa banda oscura transversal en cada tibia; vientre color crema con manchas
grises. Machos con saco vocal guiar de color gris oscuro. Medidas: 38.0/40.3.
1-1 ú b ¡ ta t - -
Se trata de una especie de bosque, ya sea éste primario o secundario, inundable o no,
donde se mueve entre la hojarasca del suelo (Lutz y Kloss, 1952; Duelíman, 1978a; Hoogmoed,
1979; Toft y L)uelltnan, 1979; Rodriguez y Cadle, 1990; Aichinger, 1991; Rodriguez, 1992).
Duelíman (1978a), halla un 85% en bosque primario y un 15% en secundario. En Puerto
Alniacén hallamos un 76% en bosque primario y un 24% en secundario (Fig. 4.16 13). Nunca se
halló en vegetación a baja altura, como indican Duelíman (1978a), Toft y Duelíman (1979) y
Duelíman y Salas (1991). Crump (1974) lo halla en charcas y zonas anegadas relativamente
grandes dentro del bosque; Aichinger (1987; 1991), en charcas y corrientes efímeras temporales
o perennes, grandes o pequeñas, tanto en bosque como en borde de bosque; Schlúter (1987) y
Schlúter y Salas (1991) It) citan en charcas de aguas negras, casi sin vegetación. La especie
prefiere en Puerto Almacén charcas temporales relativamente profundas, grandes y duraderas,
como son la Charca del Bosque, el Curichi Grande y el Curichi Negro, aunque lambién se
observó entre palmas espinosas junto a las Charcas del Puente, y estos son los únicos cuatro
enclaves en que se encontró Si no es por su canto, pasa muy desapercibida y no es fácil de
encontrar, constituyendo sólo el 0.88% de todos los registros. No obstante, en otros lugares es
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una especte mucho más común y conspicua (Aichinger, 1985; Toñ y Duelíman, 1979;
Rodriguez, 1992). Sehítiter y Salas (1991) en su lugar de estudio, encontraron una población de
1 5(X)-25(X) individuos (pero no especifican en qué superficie), con una razón entre sexos de 6:1
a favor de los machos.
Ciclo temporal y reproducción.-
La especie es básicamente nocturna (Duelíman y Salas, 1991; Rodriguez, 1992) aunque
también pmscnta cierta actividad diurna en los momentos álgidos de la reproducción, cuando los
machos se congregan en determinados enclaves y forman coros numerosos. En Panguana, Perú,
Schliiter (1987) y Schliitery Salas (1991) describen conciertos masivos que suelen tener lugar
una vez al año, después de las primeras grandes lluvias (60 mm o más), durando alrededor de
36 horas seguidas; dichos conciertos se producen en compañía de otras especies, particularmente
Chiasmocleis ventrimaculata, Ctenophrvne geavi y Ceratonhrvs cornuta. También en Puerto
Almacén hemos podido constatar esta actividad diurna; el 27-1-89 a las 10:00 am., unos 15
machos cantaban en la Charca del Bosque, algunos en los lugares habituales, pero otros desde el
agua o desde troncos o ramas flotantes, como ya fué notado por Schliiter y Salas (1991).
Presumiblemente llevaban toda la noche cantando, y el día 28 por la mañana todavía se oía
alguno.
Se registró actividad sólo durante la porción central de la estación lluviosa. El primer año
empezaron los cantos el 06-1 y terminaron el 28-111, mientras que el segundo año empezaron
antes, el 13-XII, y acabaron también antes, el 22-11. Duelíman (1978a), halla actividad todo el
año en Santa Cecilia, con mayor intensidad en Abril y Mayo, y Aichinger (1987) da en
Panguana un período activo de unos 6 meses en la estación lluviosa. Las únicas dos hembras
grávidas obtenidas en Puerto Almacén lo fueron una el 27-1-88 y otra el 13-MI-SS; una tercera
hembra con huevos en vitelogénesis y que probablemente ya había puesto, se capturó el 27-1-89.
El único amplexus observado tuvo lugar el 27-1-89 por la mañana. Schlúter y Salas (1991) dicen
que los acopiamientos se producen sobre todo entre las 20:00 h y las 04:00 It y que pueden durar
hasta cuatro horas. En Santa Cecilia, H. boliviana se reproduce esporádicamente, siendo
desconocido el factor desencadenante (Crump, 1974): por el contrario, en Panguana es un
reproductor explosivo, produciéndose agrupaciones superiores a 50 machos (Aichinger, 1987).
En Puerto Almacén, la máxima actividad reproductora se da sobre todo tras fuertes lluvias.
Entonces, habitualmente los machos cantan en el suelo empapado o ligeramente encharcado y
cerca de los cuerpos de agua. Se suelen esconder bajo hojas caídas o cortezas, asomando a lo
sumo la cabeza, de modo que son difíciles de localizar. Parece ser que en esta especie se
presentan machos satélites; dichos individuos se situarían silentes y escondidos en las
proximidades de machos cantores, bien para ocupar sus territorios una vez estos se hallan
apareado, bien para interceptar a las hembras que se acerquen x< aparearse con ellas (para una
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revision sobre este “parasitismo sexual”, ver Duelíman y ‘l’rueb, 1986). Aunque no se pudo
corroborar el fenómeno en 1-1. boliviana, nos inclinamd)s a pensar que se produce, pues es
frecuente escuchar un macho y, tras capturarlo, oír casi inmediatamente otro en e! mismo sitio, e
incluso repetirse el hecho con un tercer macho al retirar al segundo. Así ocurrió en una ocasión
en un punto especialmente querencioso en la Charca del Bosque, donde tres machos se
capturaron sucesivamente en menos de 1 m2. Esto abogada por la intención de ocupar el lugar
de llamada, más que por la de interceptar a las hembras, aunque ambas no son incompatibles.
Las dos hembras grávidas examinadas presentaron huevos de 1.0 mm en el ovisaco; una
tenía 1200 y la otra 24(X) siendo el FFO=45.38. La fecundidad de H. boliviana es, así, bastante
alta. Crump (1974) halla en Santa Cecilia un complemento ovárico de 1370-2186 huevos
(Ñ= 1778; n=2), con un FTO=42.3, datos bastante semejantes a los de Puerto Almacén; por su
parte, Aichinger (1985), da un número medio de huevos de 1487 (n= 15) con un FTOt=42.8. En
cambio, Sehítiter y Salas (1991) hallan puestas (de un diámetro de 9-12 cm) de 160-280 huevos
de 1.5 mm, lo que indicaría que no todo el complemento ovárico es utilizado en una sola puesta.
Las tres hembras de Puerto Almacén presentaron cuerpos grasos no desarrollados, y en los
machos se aprecia una tendencia a la reducción de su volumen a medida que avanza la estación
húmeda.,
Los huevos parecen ser depositados en forma de película flotante (modo 1 de Duelíman y
Trueb, 1986). Duelíman (1978a) encuentra larvas en Abril y Junio y jóvenes en Junio. Schliiter
y Salas (1991) hallan en Panguana una preferencia por la puesta en pequeñas depresiones corno
huellas inundadas cerca de las charcas donde se producen los cantos. Dichos autores dan un
tiempo de eclosión de 36 h, haciéndose las larvas completamente móviles a los nueve días. No
se hallaron juveniles de esta especie en Puerto Almacén.
D¡stribucióru-
Se extiende por toda la parte alta de la Cuenca Amazónica, desde las Guayanas a Bolivia,
siempre en bosque húmedo o semihúmedo. En Bolivia ocupa toda la región amazónica del país.
Puerto Almacén es posiblemente una localidad ya bastante seca para la especie.
Canto.-
El canto ha sido descrito por Nelson (1973), corno un zumbido corto. Es
estructuralmente parecido al de Elachistocleis, aunque de tono más nasal. Dicho autor da una
duración de 0.35-0.46s (~0.4l; n=16), una frecuencia dominante de 1100-15(X) Hz (~=l234)
y una ¡undamental de 200-220 Hz (~=203). En Puerto Almacén se observó que normalmente los
machos tio inmersos en un coro, suelen llantar dos veces seguidas, a intervalos erráticos de
aproximadamente un minuto. Sehluter (1980c) y Sehluter y Salas (1991) dan, a 26W de
temperatura, una duración de la nota de 0.33-0.47 s. Nuestras Qrabaciones muestran una
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llxia.iíc¡xa.na Bokcrmann, 1964
Hvla acreana. 1964 Bokermann. Senck. Biol. 45: 244
Número de ejemplares: 40(30/10)
Diagnosis y descripción»-
Ningún otro huido del área tiene la combinación de caracteres de un tarso festoneado y
panes inferiores de los muslos naranjas o blancas con manchas negras (Fig. 4.17 A).
Cuerpo moderadamente robusto. Piel dorsal lisa, suelta y de aspecto rugoso; piel ventral
granular; una conspicua membrana axilar. Cabeza relativamente pequeña, redondeada en vista
dorsal; morro bastante cuadrado de perfil. Narinas separadas por una distancia sólo algo menor
que la distancia ojo narina. Timpano parduzco. de diámetro algo inferior al del ojo. Membrana
de la mano alcanzando el último tubérculo subanicular. tubérculo metatarsal interno ovalado, el
externo bífido y pequeño; tubérculos subarticulares poco desarrollados; tubérculos
supernumerarios pequeños y escasos; disco del tercer dedo de tamaño semejante al del tímpano.
Pies casi completamente palmeados; tubérculo metatarsal interno ovalado, externo ausente.
Bordes externos de brazo y tarso festoneados por una fila de tubérculos color crema. Parte
inferior de las membranas interdigitales y caras internas de brazos y tarsos negros. Parte inferior
de los discos adhesivos de color crema. Dorso pardo o gris con un dibujo liquenoso a base de
manchas irregulares más oscuras con contorno fino, negro. Normalmente hay una mancha en
forma de ‘X” sobre la región escapular, y otra que cruza transversalmente el tercio posterior,
además de otras manchitas menores dispersas en partes superiores de cuerpo, cabeza y
miembros. Las caras anterior, posterior e inferior del muslo, la inferior de la tibia y la porción
distal del vientre son naranja, amarillo o blanco con manchas negras grandes, irregulares y
dispersas. Pecho y vientre crema grisáceo. Machos con un gran saco guIar de color crema con
manchas difusas grises. En vida, esta especie emite un fuerte olor a soja, y puede hacerse la
muerta al ser capturada. Medidas: 41.7/46.4.
H á U ita t. -
Se trata de una especie muy aUn a 1-1. marmorata (Bokemiann, 1 964a), y como ella, es
fundamentalmente de hábitos forestales, ya sea en bosque primario o secundario; suele estar
bastante alta en el bosque, aunque también se halla en los árboles dispersos de zonas abiertas.
Dueliman (1978a) encuentra H. marmorata a más de 20 m de altura. En Puerto Almacén W
acreana se encontró en bosque primario el 14.4% de las veces, en secundario el 29.7%, en
potreros el 53.1% y en la orilla del río al principio de la estación, el 2.7% (n = III) (Hg. 4.17
8). LII porcentaje es tan alto en los potreros debido al sesgo producido por el gran número de
contactos efectuados al ser éste un medio muy prospectado, pero en realidad, la densidad de
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individuos aquí es baja. En conjunto es tina especie moderadatnente común, que acumula el
393% dc las observaciones totales.
Para reproducirse, utiliza charcas temporales grandes o pequeñas, dentro del bosque o en
el borde de él. Resultó especialmente común en las Charcas del Potrero, Charca del Bosque y
Curichi Negro, moderadamente común en las Charcas del Puente y Curichi Grande, y muy rara
en el Curichi del Capibara. Además se presentó frecuentetnente junto a charcas formadas en el
camino.
A nivel de microhábitat durante la reproducción, fi2 grnj prefiere situarse en
pequeños árboles (38.2%; n=34) y enredaderas (29.4%); la altura de las plantas utilizadas varia
entre 0.9 y 5.5 m (~=2.81; n=32), bien situándose sobre el tronco o ramas gruesas (44.1%) o
sobre hojas (55.8%). Normalmente se encuentra sobre plantas fuera de la orilla (88.2%; n=32),
a una distancia media de ésta de 1.68 m (n=10, y a una altura entre 0.6-4.0 m (R=1 .63; n=34).
Es una especie relativamente escondediza, conspicua por su canto pero a menudo difícil de
encontrar, excepto cuando se producen grandes concentraciones. Hasta cuatro individuos
diferentes se hallaron en unintervalo de 30 días en un mismo árbol que presentaba un agujero
conteniendo agua, donde se refugiaban. Durante el día se encontraron agrupaciones numerosas
de individuos en reposo, junto con Scinax rubra, en hojas de palmeras plegadas en la Charca de
Bosque.
Ciclo tcmporal y reproducción.-
Aunque básicamente, como en la mayoría de los hflidos, su actividad es nocturna,
machos aislados y en reposo, pueden emitir vocalizaciones durante todo el día cada cierto
tiempo, especialmente cuando empieza a llover y con tnayor tendencia a ello al principio de la
estación. Estos mismos individuos aumentaban el número de llamadas por la noche, haciéndolo
cada 5-1<) minutos y 5-6 veces cada vez. Es de las primeras especies que se oyen tras la caída del
sol en días de actividad.
Los primeros cantos empezaron el primer año (emitidos por machos aislados) el 27-X y
duraron hasta el 28-111, y cl segundo año, se escucharon desde el 16-XI (probablemente
empezaron antes) hasta el 10-111. Los machos de los árboles del potrero dejaban de ser oídos tras
los días de gran actividad reproductora, probablemente debido a que se habían desplazado a las
charcas, pero después regresaban de nuevo. Se hallaron hembras con huevos maduros desde
primeros de Octubre a finales de Febrero. 1-Ieyer (1977), encuentra la especie reproduciéndose
en Pauiní (Amazonas, Brasil), en Diciembre y Enero, y Aichinger (1987), da para 11. marmorata
en Panguana un período de reproducción de seis meses durante la estación lluviosa. En Puerto
Almacén observamos amplexus el primer año en los meses de Noviembre, I)iciembre, Enero y
Febrero, y el segundo sólo en Diciembre. Es un reproductor explosivo; se encontraron
agrupaciones de más de diez machos cantando simuháneamenie. Los huevos son depositados en
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forma de película flotante en charcas (modo 1 de Duelíman y Trueb, 1986). Las diez hembras
examinadas presentaron 525-2200 huevos (R=1615.5) de 1.2 mm: el FTO=44.l, lo que hace de
H. acreana una especie bastante fértil, en principio más que 1-1. marmorata para la que Duelltnan
(1978a) da un FTO=30.2 (nsJ 0), y de los datos de Aichinger (1985) para esta misma especie,
se deduce un FTO=15.6 (n=3). Posiblemente, H. acreana realiza más de una puesta por
estación. Ni en machos ni en hembras se observa un patrón definido de desarrollo de los
cuerpos grasos. No hay datos sobre duración del desarrollo y reclutamiento de jóvenes.
Duelíman (1978a), da para H. mannorata un período de eclosión de 32-48 horas.
Canto.-
La llamada del macho consiste en una emisión pulsada de 332 ms, con 22-39
pulsos/nota, sin modulación de frecuencia, y emitida a razón de 17-53 llamadas/minuto. La
frecuencia fundamental es de 1747 Hz, y la frecuencia dominante está alrededor de 3230 Hz
(Fig. 4.17 C). A menudo este canto es seguido de dos notas más cortas. Este último carácter no
se presenta en H. melanar~vrea, que por lo demás tiene un canto extraordinariamente parecido.
Distribucion.-
Se trata de una especie endémica de la porción sudoccidental de la Cuenca Amazónica,
hallándose en el SE de Perú, y estados de Amazonas y Acre en Brasil (Heyer, 1977; Frost,
1985). En Bolivia se distribuye por toda la región N y O donde existe bosque tropical y
subtropical, alcanzando el piedemonte andino.
Comentarios.-
Presumiblemente es una especie generalista en su alimentación, como lo es H
.
marmorata; Duelíman (1978a), encuentra en esta especie un 38% de estómagos con coleópteros
y ortópteros, así como arácnidos, termitas, orugas y dermápteros. Una pareja en amplexus de
1-1. acreana se encontró en el estómago de un Ceratonhrvs cornuta. En algunos ejemplares
examinados había quistes en los riñones.
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Hvla bifurca Andcrsson, 1945
Hvla (Hvlella> bifurca. 1945 Andersson. Ark. Zool. 37A (2>: 17
Ejemplares examinados: 37 (2 1/16)
Comentarios taxonómicos.-
Originalmente descrita de la Amazonia de Ecuador, esta especie es allí común y sus
registros se vuelven más escasos hacia el 5. Sólo recientemente ha sido citada para el SE de Perú
(Rodriguez y Cadle, 1990) aunque ya se conocía del estado de Acre en Brasil (Frost, 1985>. No
sabemos si la distribución es o no continua desde Bolivia hasta Ecuador y Colombia. Los
ejemplares de Puerto Almacén presentaron notables diferencias con los ecuatorianos, al poseer
rayas dorsolaterales más anchas, tres manchas sobre la tibia (y no una) y ausencia de puntos
oscuros en el dorso. La estructura y características del canto en ejemplares de ambos lugares son
coincidentes de un modo general, pero no son idénticos, ni siquiera al oído humano. En la
frontera boliviana con el departamento brasileño de Acre, hemos podido observar algunos
ejemplares iguales a los de Ecuador, otros iguales a los de Puerto Almacén y otros con
características intermedias. Posiblemente las poblaciones del oriente boliviano y valles
subandinos (ver distribución) representan una subespecie diferente con una zona de contacto con
la forma nominal en la región del río Madre de Dios.
Diagnosis y descripción.-
La otra única especie en Puerto Almacén que presenta dos bandas amarillas
laterodorsales sobre fondo pardo unidas entre los ojos, una mancha sacral y tres manchas sobre
la tibia, es H. leuconhvllata, especie muy afin. A parte de por su canto completamente distinto,
1-1. bifurca puede ser distinguida de H. leucoohvllata por tener (H. leucouhvllata entre
paréntesis): membrana de pies y manos, y caras ocultas del muslo, de color anaranjado pálido
(naranja fuerte, casi rojo); contornos de las partes posteriores de las bandas dorsolaterales, de la
mancha sacral y de las manchas tibiales, lisos (ligeramente festoneados) (Hg. 4.18 A).
Cuerpo moderadamente robusto. Piel dorsal lisa y brillante, ventral granular. Membrana
axilar patente. Morro redondeado en vista dorsal, tníncado y retrocediendo ligeramente en vista
lateral; distancia entre narinas aproximadamente igual a la distancia ojo-narina; ojo mayor de dos
veces el tín~pano. Manos con niembrana basal: tubérculo níetacarpal interno grande, ovalado,
siendo el externo doble, menor; tubérculos subarticulares bít7<idos; tubérculos supernutuerarios
abundantes; disco del tercer dedo mayor o igual que el tímpano. Membrana del pie alcanzando el
penúltimo tubérculo subarticular del cuarto dedo: tubérculo metatarsal interno pequeño, ovalado,
externo ausente; tubérculos stibarticulares del pie sencillos; tubérculos supernumerarios
abundantes. Un ligero pliegue tarsal. Color de fondo pardo. Dos bandas Imerodorsales amarillas
o pardo claro (blancas de día), desde los párpados superiores hasta el tercio posterior del tronco,
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donde se pueden o no unir (las dos o una sola) a una tnaneha sacral de forma redondeada o
subtriangular, también amarilla; parte anterior de las bandas laterodorsales en contacto con un
triángulo amarillo situado entre los ojos y el extremo del hocico; una mancha amarilla en el codo,
y tres sobre la tibia (una en la rodilla, otra en el centro y otra en el talán); muslos y membranas
de color anaranjado; partes inferiores de color amarillo claro. Machos inferiores en tamaño a las
hetnbras, con un saco guIar. Medidas: 28.7/37.0.
II ábita t . -
Es una especie presente sobre todo en bosque primario; hallamos en este medio el
51.3%, en secundario el 32.5 %, y en espacios abiertos el 15.9% (n=72) (Fig. 4.18 B). No
obstante, la proporción en bosque es mayor de lo expresada, pues los conteos realizados en
espacios abiertos fueron siempre de unos pocos individuos fieles a un punto desde el que
cantaban, y que eran sistemáticamente registrados. Enclaves como las Charcas del Puente y la
orilla fluvial, no contaron nunca con la presencia de esta especie, pero por el contrario, era
extraordinariamente abundante en la Charca del Bosque (48.6% de las observaciones; el 97.8%
de las veces que se visitó este lugar, H. bifurca estaba presente). Es una especie muy común, y
un 2.55% de los registros totales de anuros corresponden a ella. En Santa Cecilia, Duelíman
(1978a), dice no hallarla en bosque primario, y sí en secundario y borde de bosque,
congregándose en charcas temporales en claros, orillas de lagos, etc. Rodriguez y Cadle (1990)
y Rodriguez (1992), la encuentran en el Manu en bosque primario inundable. Los machos se
congregan en la vegetación baja de las charcas para reproducirse. Dueliman {1978a), dice que
normalmente están a una altura inferior a 1.5 m. En Puerto Almacén, se suelen situar sobre todo
en plantas palustres (47.3%; n=38) y secundariamente en plantas flotantes (3 1.5%),
normalmente sobre hojas (68.8%) o ramitas finas (28.9%). El 1(X)% de los ejemplares sobre los
que se tomaron estos datos, se halló sobre vegetación dentro del agua, a una distancia media de
la orilla de 4.1 m (n=16). La altura de las plantas en las que se sitúan los individuos oscila entre
0-1.9 m (Ñ=47.7), y éstos se sitúan entre 0-1.8 ni (R=0.3; n=38). Es una especie conspicua y
fácil de ver.
Ciclo temporal y distr¡buciórt-
Es una especie nocturna (Duelíman, 1978a; Rodriguez y Cadle, 1990; Rodríguez, 1992),
aunque en Puerto Almacén hemos advertido cute tras noches de especial intensidad en la
actividad reproductora, todavía se pueden ver ejemplares activos y parejas en ampiexus incluso a
las 1 0 de la mañana del día siguiente.
Se observaron los primeros machos el primer año el día 4-XII, aunque no se escucharon
cantos hasta el 15-1 y continuaron al menos hasta mediados de Abril. El segundo año, se oyeron
desde el l0-XII (y se observaron desde el 8-XII), al menos hasta la primera semana de Abril. La
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actividad no empieza por tanto con las primeras lluvias, sino un poco retrasada, y se prolonga
probablemente algo más allá del final de la estación húmeda, mientras hay cuerpos de agua
disponibles. No obstante, el número de ejemplares y la intensidad de los cantos, decrece
dramáticamente hacia finales de Marzo. Hembras con huevos se encontraron de Enero a Marzo,
y el primer año se observaron amplexus los días 15-1, 27-1 y 20-11, y el segundo, en un total de
12 días dispersos entre el 8-XII y el 20-II. Crump (1974) y Duelíman (1978a) no hallaron
hembras grávidas en los meses de Junio, Diciembre, Enero y Febrero, y consideran la especie
una oportunista que se reproduce tras lluvias durante todo el año. En Puerto Almacén, es una
especie de reproducción continua, al menos durante el período central de la estación lluviosa.
Prácticamente todas las noches parece reproducirse, independientemente del tiempo aanosférico.
La proporción de sexos no parece tan desequilibrada a favor de los machos como en otras
especies. La actividad sexual y la actividad de H. bifurca son tan notables que se vieron diversos
intentos de amplexus de machos con ejemplares de especies tan dispares como Hvla
melanqruvrea, Phrvnohvas venulosa, Sphaenorhynchus lacteus y Elachistocleis ovalis. Para las
especies de Hvia del grupo leucoohvllata, se ha descrito un modo de reproducción consistente en
poner huevos fuera del agua, sobre la vegetación emergente; tras la eclosión de los mismos, las
larvas caen al agua y continúan allí su desarrollo (modo 18 de Duelíman y Trueb, 1986). En ffi
bifurca, los huevos son puestos sobre el haz de las hojas, a unos 30 cm de altura (Duelíman,
1978a). En Puerto Almacén, pese a producirse enormes concentraciones reproductoras,
especialmente en la Charca del Bosque (donde en una ocasión se llegaron a contabilizar hasta
145 ejemplares en pocos minutos de observación), jamás se encontró una puesta de estas
características; a lo sumo, se hallaron masas de huevos esparcidas sobre las plantas flotantes,
prácticamente en el agua, y tú siquiera hay seguridad de que las mismas no perteneciesen a S~
lacteus. Esto nos induce a pensar que las poblaciones bolivianas como las de Puerto Almacén
podrían no seguir el citado modo de reproducción, sino el modo más generalista (modo 1), lo
que reforzaría la idea de la posible diferente entidad taxonómica de las mismas. Como
correspondería a estas diferencias en el modo de reproducción, los ejemplares de Puerto
Almacén parecen ser mas fértiles que los de Ecuador; en efecto, Dueliman (1978a), halla un
complemento ovárico de 145-225 (R=190.0) huevos (n=20), de 1.5 mm de diámetro, dando un
l-7<TO=87. De Puerto Almacén disponemos dc íd hembras grávidas con 150-525 (R=340.3)
huevos dc ¡.3 mm, y un FTO=12.6. Crump (¡974) obtiene en terrarios puestas de 153-225
(Ñ=191.0) huevos de 2.0 mm (FTO=l 1.47) con un tiempo de eclosión de 5.0-5.6 días. Jóvenes
recién metamorfoseados atribuibles a H. bifurca se encontraron en la Charca del Bosque el 14-
11-8S, y el 7-lll-~8. El volumen de los cuerpos grasos fue casi siempre de O para las hembras,
mientras que en los machos había en general un gran desarrollo durante I)iciembre - Enero (entre
4 y 6), decayendo ya en Febrero (1-2).
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Ca rito. -
Los machos se sitúan, como se ha dicho, en vegetación baja sobre el agua, desde donde
efectúan sus emisiones sonoras. Estas son básicamente de dos tipos. La llamada ‘<normal”
consiste en una serie de 1-4 notas de intensidad decreciente. La nota más larga es una serie de
pulsos (14-18) con una modulación de frecuencia entre 2692-3230 Hz, y una duración de unos
150 ms (Fig. 4.18 CV Cuando 2 ó 3 machos se hallan próximos, pueden intercambiar una serie
de rápidas llamadas diferentes. Duelíman (1974a) da un ritmo de repetición de 15.3-73.2
notas/minuto (Ñ=33.9), con 100-120 pulsos/s (%=105.0), y presencia de 2-3 armónicas (R=2.8),
con frecuencia fundamental a 2625-3339 Hz (~=2984.1). La duración de la nota primaria es de
0.06-0.15 s (R=0.09) (Duelíman, 197k).
Distribucion.-
Como se ha comentado al principio, la repartición geográfica de la especie tiene un
núcleo central en la alta Cuenca Amazónica de Colombia, Ecuador y N de Perú, y citas dispersas
en el 5 de Perú (Madre de Dios) y O de Brasil {Acre)(Frost, 1985). En Bolivia sólo la hemos
encontrado en dos localidades además de Puerto Almacén: Cobija (Pando) y Bermejo (Santa
Cruz); esta última localidad está en los valles mesotérmicos andinos, un lugar donde no era
esperable encontrarla. Las poblaciones de Bermejo y Puerto Almacén son fenotípicamente
idénticas, y tampoco difieren en el canto. No sabemos bien qué tipo de hábitat es preferido por
H. bifurca en Bolivia, desde el momento en que las tres localidades citadas se hallan en
diferentes zonas de vida” (Tosi et al., 1975).
Coni cnt arios - -
Dos estómagos analizados estaban vacíos. Duelíman (1978a), encuentra un 36% de
estómagos con dípteros, 20% con arácnidos, 12% con lepidópteros y 8% de coleópteros
(n =25).
No se encontraron parasitos.
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HvIa fasciata Giinther, 1859 “1858<
Hvla fasciata 1859 ‘1858’ Gdnther. Cat. Batr. Sal. Colí. Brit. Mus.: 1(X).
Número de ejemplares: 35 (30/5).
Diagnosis y descripción.-
Se trata de la única especie mediana de flyj~ con un color pardo claro o amarillento con
tenues o inexistentes bandas dorsales transversales mas oscuras, un pequeño calcar en el talón y
ausencia de reticulaciones en el párpado inferior (Fig. 4.19 A).
Aspecto grácil, con miembros delgados. Piel dorsal lisa, granular en vientre y cara
inferior de muslos. Cabeza aplanada, con perfil levemente apuntado en vista dorsal; hocico algo
truncado en vista lateral; narinas separadas por una distancia inferior a la distancia ojo-nartna.
Tímpano dos tercios del tamaño del ojo. Membrana de las manos vestigial. Tubérculo metacarpal
interno ovalado, aplastado, el externo redondeado, bajo; un tubérculo prepolical pequeño,
redondeado; tubérculos subarticulares redondeados, no muy patentes; sin tubérculos
supernumerarios. Disco del tercer dedo menor que el tímpano. Membrana del pie alcanzando la
mitad del cuarto dedo; tubérculo metatarsal interno ovalado, pero conspicuo; externo ausente;
tubérculos subarticulares del pie redondeados. Sin pliegue tarsal; un pequeño calcar en el talón.
Dorso beige o amarillento, con tenues manchas algo más oscuras dispersas, que pueden formar
bandas transversales; pequeñas manchitas negras en ingle y caras anterior y posterior del muslo;
partes inferiores crema. Machos con un saco gular interno, poco desarrollado. Dimorfismo
sexual en tamaño notable. Medidas: 35.8/ 44.6.
II ábita t . -
Es una especie forestal tanto de bosque primario corno secundario y de borde de bosque.
Heyer (1976b), da un 84% en bosque primario, 4% en secundario y 11% en formaciones
abiertas, mientras que Duelíman (197k) halla 75 individuos en bosque secundario y sólo tres en
primario, casi todos en vegetación a menos de 1.5 tu de altura, el 90% en ramas y el 10% sobre
hojas, y cerca de charcas, zonas anegadas, lagos y corrientes. Otros autores manifiestan la
preferencia forestal de la especie (Hoogtnoed, 1979; Aichinger 1987; 1991; Toft y Duelíman,
1979; Fugler, 1986; Rodriguez y Cadle, 1991; Rodriguez, 1992); Aichinger (1987), la
encuentra en una variedad de ambientes acuáticos, cotno corrientes temporales, charcas
efímeras, charcas reniporales y permanentes, etc. Es notable su querencia por la vegetación de
ribera en arroyos en el bosque (Lescure, 1986a; 1986b). En Puerto Almacén, hallamos a ft.
en bosque primario en el 42,5% de los casos, en secundario el 49.9% y en la orilla del
río, en cualquier época, el 7.4% restante (n=54) (Hg. 4.19 13). No se prospectaron arroyos en el
bosque como para saber si se halla en ellos. Es una especie moderadamente común (1.91% de
las observaciones totales), que resultó especialmente abundante en el Curichi Grande, donde se
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observó en el 87.5% de las prospecciones allí efectuadas. Nunca se vió en los potreros ni en las
Charcas del Potrero. No hay un tipo de planta donde los ejemplares se ubiquen preferentemente,
aunqtte se observó una ligera predilección por los patujús (Heliconia>, donde se encontraron el
30.3% de los ejemplares (n=33), seguidos de las enredaderas (24.4%). En concordancia con los
datos de Duelíman (1 978a), se apreció una preferencia por tallos y ramas frente a hojas (30.3%
y 9.7% respectivamente; n=33); las plantas utilizadas tuvieron una altura de 0.45-2.5 m
(~=l04.8; n=6), en los que se situaron a una altura de 0.15-2.5 m (~=O.67; n=32).
Preferentemente, tales plantas se hallaban justo en la orilla del agua o en el agua (48.4% y
45.4% respectivamente; n=33); en este último caso, la distancia a la orilla era de 2.1 m (n=5). Es
una especie poco conspicua; el canto débil de los machos es casi inaudible si hay coros de otras
especies, y normalmente se sitúan en vegetación bastante densa y más bien escondidos.
Ciclo temporal y reproducción.-
Es una especie completamente nocturna» como ya ha sido observado por diversos
autores, y algunos manifiestan que es común durante todo el año, independientemente de la
estacionalidad (Duelíman, 1978a; Toft y Duelíman, 1979; Fugler, 1986). Hay variación en la
duración del período reproductor; es continuo en Santa Cecilia (Duelíman, 1978a), aunque en
dicha localidad se oyeron cantar los machos sólo de Marzo a Junio (Duelíman, 1973); dura ocho
meses en Panguana (Aichinger, 1987); el más reducido parece darse en Puerto Almacén, donde
el primer año se oyeron machos del 7-II al 29-111 (aunque ya se observó un ejemplar el 15-1), y
el segundo año, del 12-XII hasta por lo menos la primera semana de Abril. No obstante, con tal
disparidad entre un año y otro no nos atrevemos a aventurar la posible duración del período
reproductor de la especie aquí. En efecto, el segundo año, fué mucho más abundante que el
primero (aunque no hay que desdeñar el hecho de qtie en el primero no se conocía aún el Curichi
Grande, donde como se ha dicho H. fasciata fué bastante común), especialmente al final de la
estación lluviosa. La proporción de sexos está muy sesgada a favor de los machos. No se
encontraron agrupaciones de más de siete machos; Alehinger (1987), indica agrupaciones de
más de diez. Se encontró tina hembra con huevos cl 27-1-88, y las demás entre el 18-II y el 27-
III del segundo año. Nunca se observó un amplexus. Los huevos son depositados quizá en
forma de película flotante (Duel 1 man. 19 78a) (modo ¡ (le [)uel 1 man y Trueb, 1986). Las
hembras que presentaron huevos, los tenían en el ovisaco, en número de 1225-1550 (~=l375),
midiendo estos 1.3 mm; cl FFO=42.3, lo que no concuerda con los datos de Crump (1974),
quien halla un valor dc 18.05, con 360-870 huevos (~=569. 1) de 1.5 mm de diámetro (n=27),
comentando que es en Santa Cecilia una especie de reproducción continua. Wild (1992) obtiene
en laboratorio dos puestas de 1248 y 1268 huevos. Nada indica que en Puerto Almacén las
hembras puedan hacer más de una puesta por temporada. Estas presentaron siempre CG=0, y el
valor fué en general bajo en los machos, y nulo al final de la estación.
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Canto.-
Los tuachos cantan desde vegetación baja y no forman coros, aunque en una ocasión se
observó un agregado de machos que, en ausencia de ruido de fondo provocado por otras
especies, parecía mantener algún tipo de interacción sonora entre ellos. Consiste el canto,
repetido a intervalos irregulares entre 6-13 llamadas/minuto, en una primera emisión compuesta
por cinco cortas notas pulsadas con una duración total de siete rus, seguida de dos notas más
largas, de 64 ms. La frecuencia dominante de las notas largas es de alrededor de 2000 Hz, y la
de las cortas, de 1800 Hz (Eig. 4.19 C). Duellman (1913) describe el canto como consistente en
tres o cuatro notas cortas rápidamente repetidas, y posteriormente (1978a) como una nota
difásica, baja y poco modulada, repetida aproximadamente cada 12 s, con una duración cada una
de 0.12-0.16 s (k~0.145), y 140-180 (~=l64) pulsosls y una frecuencia dominante de 1700-
1800 Hz.
Distribucion.-
Se trata de una especie propia de la mitad occidental de la Cuenca Amazónica, desde las
Guayanas a Bolivia, a través del 5 de Venezuela. Colombia, Ecuador, O de Brasil y Perú
(Duelíman, 1973; Heyer, 1976b; Frost, 1985). En Bolivia ocupa todas las áreas forestales
tropicales de los departamentos de Pando, La Paz, Beni. Cochabamba y Santa Cruz.
Comentarios.-
Se trata de una especie entomófaga generalista. Duelíman (1978a>, analiza 23 estómagos,
hallando moscas en el 27%, cucarachas en el 22%, arañas en el 17%, escarabajos en el 13%,
orugas en el 13%, y otros invertebrados en menos del 5%. En cuatro estómagos analizados de
ejemplares de Puerto Almacén, hallamos en uno una araña y un artrópodo indeterminado; en
otro, una presa blanda indeterminada (probablemente una oruga); en otro una oruga de 14 mm. y
en el otro una pequeña ninfa de Blattidae. Este mismo ejemplar presentó nematodos en el
peritoneo visceral.
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¡Ría Qeo2ranhica Sp¡x, 1824
Hvla £eo2raphica Spix, 1824. Spec. Nov. Tesrud. Ram Brasil: 39
Ejemplares examinados: 51 (46/5)
Comentarios taxonómicos.-
Los ejemplares del 5 de Perú y Bolivia poseen como carácter diferencial las membranas
de manos y pies de color rojo, además de presentar habitualmente garganta y vientre moteados,
como expuso Duelíman (1973). Anteriormente, Gans (1960) incluyó tentativamente los
ejemplares de Roboré (SE de Santa Cruz) en la subespecie H. ~. punctatissima (Reinhardt y
Liitken, 1862). Sin embargo, Duelíman (1973), prefirió no pronuncíarse sobre la identidad
taxonómica de las poblaciones peruanas y bolivianas en tanto los límites de distribución y
posibles áreas de intergradación de las mismas no sean conocidos. Los ejemplares de Puerto
Almacén presentan los caracteres citados.
Diagnosis y descripción.-
Es una especie inconfundible por presentar manos y pies de color rojo, párpado inferior
reticulado y un gran calcar puntiagudo en el tajón (Hg. 4.20 A).
Aspecto grácil, con miembros delgados. Piel dorsal lisa, la ventral fuertemente granular.
Cabeza y cuerpo aplanados. Morro subtriangular en vista dorsal, alargado y con extremo
redondeado en vista lateral. Narmnas abiertas lateralmente siendo la distancia entre ellas la mitad
que la distancia ojo-narina; ojos grandes; tímpano mayor o igual a la mitad del tamaño del ojo.
Pliegue supratimpánico patente. Membrana en la mano alcanzando la mitad de la longitud del
tercer dedo; tubérculo metacarpal interno largo, ovalado; externo ausente; tubérculos
subarticulares redondeados; tubérculos supernumerarios abundantes. Disco del tercer dedo
mayor que la mitad del tímpano. Un pliegue dérmico blanquecino a lo largo del borde externo
del brazo, sobrepasando algo el codo. Membrana del pie alcanzando el penúltimo tubérculo
subarticular del cuarto dedo, y el último del quinto y del tercero; tubérculo metatarsal interno
pequeño, ovalado, poco conspicuo; externo ausente: tubérculo subarticular redondeado;
tubérculos supernumerarios abundantes. Pliegue tarsal poco conspicuo: un marcado calcar
triangular en el talón. Dorso pardo claro o gnsaceo, con manchas oscuras irregulares, tendiendo
a formar barras en los costados; a men ucio un a fin a 1 inca oscura vertebral. Muslos fi u amente
barreados excepto en la cara superior; tibias completamente barreadas. Membranas de pies y
manos rojas. Vientre, garganta y cara inferior de las muslos color crema, con pequeñas manchas
oscuras irregulares. Párpado interior transparente, con un fi no retículo amarillento. Huesos
verdes. Machos con un saco guIar interno ~ callosidades nupciales oscuras en el pulgar, poco
patentes. Dimorfismo sexual en tamaño muy acusado, siendo las hembras bastante mayores que
los machos. Medidas: 49.1/59.8.
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hábitat.-
Es una especie básicamente de espacios abiertos y borde de bosque, aunque también se
puede detectar en zonas de más cobertura. Crump (1971) la halla abundante en Belém en la
varzea y moderadamente común en zonas abiertas y en borde de bosque, siempre con vegetación
más bien densa, mientras que en Santa Cecilia, sólo la encuentra en vegetación en orilla de lago
(Crump, 1974). Otros autores la describen como habitante de bosque (Dueliman, 1978a; Rivero-
Blanco y Dixon, 1979; Rodriguez y Cadle, 1990; Rodriguez, 1992), bosque galería y claros en
el bosque (Hoogmoed y Gorzula, 1979), bordes de bosque (Hoogmoed, 1979), bordes de ríos
o arroyos (Lescure, 1976; Caldwell, 1989; Zimmermann y Rodriguez, 1990) o praderas
flotantes (Hoogmoed, 1990). Zimmermann (1983) afirma que no se puede caracterizar a Hxk
g~Qh1s~ como una especie con preferencias por el medio forestal ni tampoco por el medio
abierto. Normalmente es hallada en vegetación a menos de 1.5 m de altura (Gaas, 1960;
Duelíman, 1978a; Zimmerrnann y Rodriguez, 199<)). En Puerto Almacén, la hallamos en bosque
primario un 3.7%, en secundario un 31.7%, en potreros un 1.8% y en la orilla del río un 62.6%
(n=107) (Fig. 4.20 B). En realidad, del porcentaje dado para bosque secundario, un 23%
pertenece al Curichi del Capibara, que a muchos efectos puede ser considerado como un medio
abierto, dada la pequeña extensión de potrero cercana, y su proximidad y conexión con el río. Es
una especie bastante común, con un 3.79% de los registros totales. En la orilla del río y en el
Curichi del Capibara, lugares donde se reproducía, se registró en el 46.2% y el 49.0% de las
visitas respectivamente. Hasta 30 individuos se contabilizaron en un tramo dc 170 mdc orilla en
el río. En Santa Cecilia» pese a hallarse en el bosque y en charcas dentro de este, sólo se
reproducían en un lago (Crump, 1974; Duelíman, 1978a). Zimmermann y Rodriguez (1990),
dan como lugar de reproducción en Manaus, corrientes y pozas permanentes y
semi permanentes.
A nivel de microhábital, los ejemplares de 1-1. L2<eoqranhica se suelen situar
preferentemente en plantas palustres (5 1.2%; n=41) y normalmente en el tronco o tallo dc las
mismas (41.4%), aunque un porcentaje importante (26.8%) se situó sobre hojas de jacinto de
agua. Casi siempre se hallan sobre plantas enraizadas dentro del agua (70.7%; n=4 1) o en la
orilla (24.4%), y en el primer caso, la distancia media a la orilla es de 1.3 m (n=23). Las plantas
utilizadas no suelen ser altas (0.35—2.5(1 m; ~6 1.9; n44), y en ellas se sitúan a una altura de 0-
1.7 m (R4).45; n=41). Se trata de una especie no muy conspicua, aunque depende del medio;
por ejemplo, en la enmarañada vegetación de la orilla del río es mucho más difícil de encontrar
que en el Curichi del Capibara. En algunas zonas, como el brazo del agua que une el Curichi
Grande con el río, o en el Curichi Negro, puede ser bastatíte evidente su presencia, dada la
escasa cobertura vegetal de la orilla y de las plantas enraizadas dentro del agua.
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Ciclo temporal y reproducción.-
Es una especie completamente nocturna (Duelíman, 1990; Rodriguez y Cadle, 1990:
Zimrnermann y Rodriguez, 1990; Rodriguez, 1992). En Sant> Cecilia presenta actividad todo el
año, con machos cantando de Septiembre a Marzo (Crump, 1974; Duelíman, 1978a). En Puerto
Almacén, el primer año se oyeron cantos desde el 22-XI hasta al menos la segunda semana de
Abril, y el segundo año, al menos desde el 19-XI hasta la primera semana de Abril. Es decir.
aparentemente la especie comienza su actividad con la estación lluviosa ya empezada y la
mantiene hasta después de ésta, durante un período cuya duración coral ignoramos, pero que
podría prolongarse hasta finales de Junio o más tarde; Hoogmoed y Gorzula (1979) encuentran
en Venezuela un patrón temporal muy semejante. No obstante, tan temprano como finales de
Noviembre, ya se observaron larvas en Puerto Almacén; Bokermann (1963) ya las observó en
Septiembre en Sao Paulo, y Crump (1974), en Junio y Julio en Belém. Es una especie de
reproducción continua a lo largo de la estación; Duelíman (1978a) la cita como reproductora
esporádica durante todo el año, tras fuertes lluvias, aunque Crump (1971) expone que el factor
ambiental que determina la fenología reproductora de la especie en Belém, es desconocido. En
Puerto Almacén se observó que las hembras son notablemente menos numerosas que los
machos. Sólo se vieron cuatro hembras grávidas, el segundo año, entre el 29-XI y el 27-111, y
sólo se observó un amplexus el 29-XI en el río. En Santa Cecilia, Duelíman (1978a) halla
hembras grávidas de Marzo a Noviembre, e indica que la puesta es realizada en forma de película
flotante. Las cuatro hembras examinadas en Puerto Almacén, presentaron huevos de 1.4 mm,
muy pigmentados, y en número de 15(X)-25(X) (x~2000), dando así un FTO—48.2. Estos altos
valores coinciden con los de Crump (1974), de 1780-4300 huevos (~=2797.1; n=7) y
FTO=42.O, y Duclíman (1978a), que da un FTO=5(>.3. Hvla 2eo2raphica se presenta así como
un caso extremo de estrategia “r” dentro de los Hylidae de Puerto Almacén. Todas las hembras
examinadas presentaron CG=0, y en los machos se observó una ligera tendencia al mayor
desarrollo de estos al final de la estación, con valores de hasta CG=5.
Los renacuajos de FI. aeocraohica se agrupan en cardúmenes (Bokermann, 1963).
l)uellman y Lescure (1973’) describieron el comportamiento (le las larvas de esta especie
(erróneamente considerándolas como larvas de Osteocenhal us taurinus), las cuales forman
cardúmenes de hasta más de 10(X) individuos de tamaños heterogéneos, que se tnueven a una
profundidad de 0.5-1.0 m, con el fin de disminuir la depredación sobre ellas. Caldwell (1989)
encuentra agrupaciones de 87-2040 larvas (R=609; n=II), aunque manifiesta que pueden
superar los 30(X) individuos. Wassersurg (1973), manifiesta que las larvas tendrían toxinas en la
piel que las haría impalatables para los peces, permitiéndoles así desarrollarse en charcas
permanentes o semipermanentes y ríos; por el cotitrario, las larvas de insectos acuáticos, que
sorben el contenido de sus víctimas, no se verían afectadas por estas toxinas; tales larvas
abundan más en estos medios efímeros y temporales, que II. 2eoL~raphica evita. En Puerto
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Almacén, observamos cardúmenes de larvas tanto en el río (10-1-88; 29-XI-88; 26-111-89) como
en el Curichi del Capibara y en el Curichi Grande (16-111-89). Apenas se dispone de datos sobre
desarrollo y reclutamiento. Bokermann (1963) encuentra larvas en fase de metamorfosis de
Septiembre a Febrero, y Crump (1971) jóvenes recién metamorfoseados en Julio. Los jóvenes
presentan notable cambios ontogénicos en la coloración y el diseño (Duelíman, 1973).
Canto. -
Los machos emiten el canto desde sus posiciones en las matas palustres. No se forman
coros estructurados, aunque a veces hay notables agrupaciones en las que todos emiten su
llamada a la vez, pero el canto es variable, desordenado en su estructura y repetido
erráticamente. Suena como una sucesión de gruñidos bajos o chirridos como de un gozne
oxidado. Lutz (¡973) lo describió como “clucking or whimpering noises”. No es audible nada
más que a unos pocos metros del emisor (Zimmermann y Bogart, 1984). Duelíman (1973)
indica que hay individuos que producen notas largas, otros que producen notas cortas y otros
que producen ambas. Dc dos individuos de membranas rojas de Perú, dice que sólo producían
notas cortas. El canto ha sido descrito por vados autores (Duelíman, 1973; 1978a; Sehítiter,
1979; Duelíman y Pyles, 1983; Zimmermann y Bogart, 1984) y los datos de unos y otros no
siempre son coincidentes, dada la heterogeneidad del canto de la especie y su amplia distribución
geográfica, que puede influir también. En Puerto Almacén encontramos notas de duración
variable, entre 27- 130 ms, teniendo las más largas modulación de frecuencia. Cada llamada
contiene 1-4 notas, las cuales tienen 6-15 pulsos (Fig. 4.20 C). La frecuencia dominante tiene
un rango de 880-1120 Hz, comparable a la registrada por Schliiter (1979> y Zimmermann y
Bogan (1984), y algo más baja que la indicada por Duelírnan (1978a) y Duelíman y Pyles
(1983).
Distr¡buciórv-
Se trata de uno de los hílidos más ampliamente distribuidos en Sudamérica, hallándose
en todas sus regiones tropicales al E de los Andes, incluida la isla de Trinidad (Frost, 1985),
toda la cuenca Orinoco-Amazónica, Guayanas y Costa Atlántica de Brasil desde Bahía a Santa
Catarina (Duelíman, 1973; Lutz, 1973). En Bolivia se halla en [odaslas tierras bajas tropicales y
subtropicales.
Conicnt arios - -
Hvla L2<eoL’raphica es una especie insecávora generalisía. Duelíman (1 978a) encuentra que
dc 25 estómagos examinados, el 72% contenía ortópteros, el 24% coleópteros y el 8% arácnidos
y había otros tipos de presas en menor proporción. En cuatro estómagos analizados,
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Hvla IeaI¡ Bokcrmann, 1964
Hvla leali Bokermann, 1964. Neotropica 10:3
Ejemplares examinados: 40 [35 (14 de Monteverde)/ 51
Comentarios taxonómicos.-
La validez de la especie fue puesta en duda por Duelíman (1974a), quien la consideró un
sinónimo de H. rossalleni Goin, 1959. Posteriormente, Heyer (1977) revalida la especie, pero
Duelíman (1982) vuelve a dudar sobre su validez, para después reconocer a ambas como
especies distintas (Duelíman, 1990; Duelíman y Salas, 1991). Varios autores entre tanto se han
referido a H. rossalleni y no sabemos si en realidad no estarían tratando con Vi. leali (Duelíman,
1978a: Sehítiter, 1979; Aichinger, 1985). Ambas especies son bastante parecidas y las dos
existen en Bolivia.
Diagnosis y descripción-
Hyla leali se parece a otras especies de Hvla amarillentas y pequeñas como H. nana, U.
minuta e Vi. riveroi. De Vi. nana se distingue por carecer de puntos oscuros dorsales dispuestos
Jongiudinalmente; de H. minuta, por carecer de tina gran mancha en forma de copa invertida o
de reloj de arena sobre el dorso, y en todo caso, no presentar nunca manchas bordeadas de una
fina línea crema claro; de 1-1. riveroi difiere por Ja ausencia de mancha clara subocular y de
contraste de color entre la parte superior de la cabeza y la región loreal (Fig. 4.21 A).
Piel lisa, excepto la ventral, que es granular. Cabeza subtrapezoidal en vista dorsal, con
morro corto, tníncado en vista de perfil; distancia entre narinas mayor o igual a la distancia ojo-
narina: tímpano pequeño, menor que la mitad del diámetro del ojo. Manos con membrana basal.
Tubérculo metacarpal interno ovalado, externo ausente; tubérculos subaniculares pequeños
bífidos: tubérculos supernumerarios abundantes, pequeños; disco del tercer dedo mayor que el
timpano. Membrana axilar poco patente. Pies con membrana alcanzando al menos cl penúltimo
tubérculo subarticular del cuarto dedo; tubérculo metatarsal interno ovalado, pequeño; externo
ausente: tubérculos subarticulares del pie simples, pequeños y redondeados. Pliegue tarsal
ausente. l)orso y miembros pardo claro con manchas oscuras difusas, normalmente una entre
los ojos, otra en la región escapular y otra en la región sacral. Membranas amarillentas. Partes
inferiores crema uniforme. Machos con un saco vocal externo, sólo ligeramente más pequeños
que las hembras. Medidas: 24.5/29.0.
¡tú hita t . -
Es una especie bastante ecléctica, que se halla tanto en bosque como en- espacios
abiertos. Heyer (1976b). encuentra un 3% en bosque secundario y un 97% en zonas abiertas;
Duelíman (1978a) halla la especie en bosque secundario y claros; Rodriguez y Cadle (1990) y
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Rodriguez (1992) la hallaron tanto en bosque primario como en espacios abiertos y lagos.
Parece tener preferencia por los arbustos bajos (Bokermann, 1964b; Duelíman, 1978a; 1990;
Duelítuan y Salas, 1991). En Puerto Almacén, Vi. leali se encontró en un 28.9% de los casos en
bosque primario, un 53.1% en bosque secundario, un 14.5% en espacios abiertos y un 3.2% en
la orilla del río o del arroyo al principio de la estación (n=62) (Hg. 4.21 B). Es una especie
moderadamente común, y fué bastante más abundante el primer año que el segundo. Representa
el 2.19% de las observaciones totales. El lugar donde resultó más frecuente fué en las Charcas
del Potrero, con un 29% de las observaciones, seguido de la Charca del Bosque con un 24.1%.
En éste último lugar se llegaron a contabilizar 14 machos cantando simultáneamente. Como se ha
citado ya, es una especie con gran querencia por los arbustos, que en Puerto Almacén
representaron el 64% de las plantas elegidas para situarse (n=25); en ellos, Vi. leali se coloca casi
siempre sobre hojas (88%). Algunos ejemplares se encontraron sobre pequeños árboles. La
altura de la planta elegida varía entre 0.35-2.7 m (R= 1.65; n= 15), donde los animales se situaron
a una altura de 0.2-1.9 m (~=0.7; n=25). A menudo cantan en zonas anegadas con una interfase
agua-tierra confusa, o en caso contrario se sitúan preferentemente sobre la orilla (56%; n=25).
Es una especie bastante conspicua, que se suele situar en la periferia de las plantas sobre las que
se encarama.
Ciclo temporal y reproducción.-
Es una especie nocturna (Duelíman, 1990; Duelíman y Salas, 1991; Rodriguez, 1992>.
Se vieron ejemplares el primer año desde el 2-XI al 28-111, y el segundo, desde el 2-XI al 22-II.
Como ya se ha indicado, el segundo año fué una especie escasa en Puerto Almacén, aunque
extraordinariamente comúti en Monteverde, 40 Km más arriba. Su actividad es más notable tras
fuertes lluvias en la primera mitad de la estación húmeda. Se observaron pocas hembras; se
capturaron cuatro grávidas, entre el 14-1-88 y el 1-111-88. Correspondientemente, se vieron
pocos atnplexus, el primer año en Enero, y el segundo en Diciembre y Enero. Nunca hemos
observado una puesta atribuible a esta especie. Aichinger (1985), dice de Vi. rossalleni que
posiblemente realice puestas sobre vegetación, a la manera de las especies del grupo
leucophvllata, basándose sobre todo en el bajo número de huevos hallados por este autor, de
103 en promedio (n~77; hembras midiendo en promedio 22 mm), midiendo 1.0 mm de diámetro
(FEO 4.7). Nuestros valores son bastante más altos; para empezar, las hembras son mayores
(k=27.4 mm), y los huevos más pequeños (0.8 mm) y en mayor número (350-800; R=487.5)
dando un FTOrI4.2, lo que sugiere que Aichinger (1985) se refiere a la “auténtica” 1-1
rossalleni y no a 1-1. leali. De las henibras, cuatro presentaron (?(i4) y una, C(i= 1, y los machos
presentaron en Puerto Almacén una tendencia al aumento de los mismos a lo largo de la estación,
desde CGH -2 en Noviembre - Diciembre, a CGr4 en Febrero. aunque los de Monteverde.
capturados en Marzo del 89, presentaron en promedio valores bajos.
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Hvla Ieuconhvllata (Bereis, 1783)
Rana leucophvllata Bereis, 1783. Schr. Ges. Naturforsch. Ereunde Berlin, 4: 182
Hvla leucoohvllata Gravenhors, ¡829. Delic. Mus. Zool. Bratislav., Batr.: 31
Ejemplares examinados: 31 ¡21(3 de Monteverde, Ide ValledeSajta)/lOj
Diagnosis y descripción.-
La única especie con la que 1-1. leucoohvllata se podría confundir es H. bifurca, de la que
difiere por tener (Vi. bifurca entre paréntesis): porción distal de las manchas laterodorsales,
mancha sacral y manchas tibiales con contorno ligeramente festoneado (contorno liso);
membranas interdigitales y caras anterior y posterior de los muslos naranja fuerte o rojo (naranja
pálido) (Fig. 4.22 A).
Piel dorsal lisa, vientre fuertemente granular. Cabeza corta, redondeada, con hocico
redondeado en vista laxeral; distancia entre narinas aproximadamente igual a la distancia ojo-
narina; tímpano menor que la mitad del diámetro del ojo. Membrana en la mano apenas
alcanzando la mitad de la longitud del tercer dedo; tubérculo metacarpal interno grande, ovalado;
externo ausente; tubérculos subarticulares bífidos, poco conspicuos; tubérculos supernumerarios
pequeños y abundantes; disco del tercer dedo mayor o igual al tímpano. Membrana axilar
patente. Membrana del pie alcanzando casi el último tubérculo subarticular del cuarto dedo;
tubérculo meratarsal interno ovalado, externo ausente; tubérculos subarticulares redondos;
tubérculos supernumerarios escasos e inconspicuos. Sin pliegue tarsal. Color de fondo pardo.
Líneas laterodorsales amarillas (blancas de día) desde los ojos a la región sacral, normalmente no
en contacto con una mancha sacral ovalada, y unida con un triángulo que une los párpados y el
extremo del hocico. Una mancha amarilla en el antebrazo, otra sobre el codo, y tres sobre la tibia
(una en la rodilla, otra en el centro y otra en el ralón). Muslos y membranas de pies y manos de
color naranja fuerte, casi rojo. Partes inferiores amarillentas. Machos con saco vocal amarillento.
Hembras algo mayores que los machos.
Medidas: 32.8/36.7.
Es una especie bastante tolerante en cuanto a preferencias espaciales, aunque parece
inclinarse por los espacios abiertos. Crump (1971) indica que en Belém es moderadamente
común en la varzea, no comttn en el igapó (bosqLte inundado por aguas sin sedimentos) y
abundante en espacios abiertos y borde de bosclne; 1 leyer (1 976b) halla un 11% en bosque
pritriario, un 4% en secundario y un 85% en espacios abiertos; l)uellman (1978a) la encuentra en
bosc¡iie secundario y sobre todo en borde de boscíue, al igual cíue Alehinger (1991 a); Hoogmoed
(1979) la cita en bosque y en borde de bosque, y Rivero - Blanco y Dixon (1979) en bosque
seco tropical; Fugler (1986) dice que en Tumi Chucua está en bosque inundable y en lagos;
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Rodriguez y Cadle (1990) y Rodriguez (1992), la encuentran en bosque inundable y también en
espacios abiertos y lagos. En Puerto Almacén se hallaron en bosque primario el 10%, en
secundario el 29.6%, y en espacios abiertos el 60.1%, incluyendo las Charcas del Potrero y la
orilla del río, medio éste que con un 54.0% fué el que más continuamente registró la presencia
de la especie, seguido del Curichi del Capibara, con un 17.0% 0w259> (Fig. 4.22 B>. Dentro de
éste y del Curichi Grande, H. leuconhvllata se hallaba en las zonas centrales o despejadas. Es
una especie relativamente común, acumulando un 9.18% de los registros totales, aunque ello se
debe quizá más a su constancia a lo largo de los días que a una mayor abundancia real frente a
otras especies. Un número máximo de nueve ejemplares se hallaron en 500 m de orilla del do.
Aichinger (1987a) también indica agrupaciones superiores a cinco machos.
Diversos autores describen a H, leucoohvllata como una especie arbórea, hallándose a
baja-media altura en la vegetación que rodea los cuernos de agua. Gans (1960) la encuentra a 25
cm de altura sobre juncos, hojas y tallos; Lescure (1986a; 1986b), dice que vive en vegetación
baja, hebofflica; Hoogmoed (1990) la encuentra en praderas flotantes; Rodriguez (1992), da un
límite superior de unos 2 ni de altura como preferencia de la especie. El tipo de planta sobre el
que más frecuentemente se encontró en Puerto Almacén, fueron matas palustres (27.6%; n=47)
seguido de matorrales (19.1%) árboles pequeños (14.9%) y enredaderas (12.7%). De
preferencia se situaron sobre hojas (57.4%), seguido de troncos o tallos (23.4%). Normalmente
las plantas elegidas estaban enraizadas en el agua (76.0%; n~46), o en la orilla (15.8%), y la
altura de las mismas era de 1.0-2.7 ni (R = 144.2; n=30); los animales se situaron a una altura de
0-2.5 m (x=0.85; n=47). Es una especie bastante conspicua que no se oculta demasiado.
Ciclo temporal y reprodueción.-
Es una especie nocturna (Duelíman, 1978a; Aichinger, 1987; Rodriguez y Cadle, 1990;
Rodriguez. 1992); en Puerto Almacén, los machos empezaban a cantar al anochecer y
continuaban hasta muy tarde, en ocasiones hasta las 03:30.
En Belém, Crump (1971) halla la especie desde Enero a Julio, y en Santa Cecilia
seguramente se reproduce esporádicamente a lo largo del año Iras fuertes lluvias, aunque
hetnbras grávidas se hallaron sólo de Abril a Octubre (Duelíman, 191Ra); Aichinger (1987),
encuentra en Panguana que se reproduce durante cuatro meses, en la estación lluviosa. En
Puerto Almacén es una de las especies con ciclo más largo. Se oyó cantar durante todo el
período de estudio en los dos años, es decir, al menos desde Octubre (no parecía cantar a
principios de Septiembre del 87) hasta mediados de Abril, y posiblemente bastante mus; hay un
testimonio ajeno cíue indicaría que al menos permanece cantatído en el río hasta finales de Junio.
Parece así níantener tina actividad continua o casi continua. Sólo en los enclaves -donde su
presencia no era constante (como la Charca del Bosque), parecía haber una relación entre
actividad y precipitaciones. Las hembras son escasas en relación a los machos. Se hallaron
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hembras grávidas, el primer año del 27-1 al 21-111, y el segundo, del 27-XI al 25-II. Una
capturada el 23-X-87 presentaba huevos en vítelogénesis. Sólo se observó un amplexus el 14-
XII-88. La puesta es depositada en vegetación sobre el agua, normalmente en el centro de una
hoja, a una altura de 20-50 cm (Crump, 1974; Lamotte y Lescure, 1977; Duelíman, 1978a;
Aichinger, 1985); tras la eclosión que parece ser estimulada por la lluvia (Crump, 1974), las
larvas caen al agua, donde continúan su desarrollo (modo 18 de Duelíman y Trueb, 1986). La
fertilidad de 1-1, leucophvllata es moderadamente alta. Crump (1974), da un número de huevos
de 420-9 10 (R =587.8; n=6), los cuales miden 1.5 mm; el FTO=20.94; Duelíman (1978a) da un
número de huevos de 220-928 (1=572.3; n=12), de 1.3 mm (1.5 mm en fresco); el PTO es de
17.7. Por su parte, Aichinger (1985) halla un número de huevos medio de 496, de 1.0 mm
(n=3), en hembras de un promedio de 36.0 mm, dando así un FTO=13.7. En Puerto Almacén,
examinamos siete hembras que portaban 230-580 huevos (1=374.3) de 1.1 mm, teniendo un
FTO=12.08. Los cuerpos grasos fueron siempre inexistentes en todas las hembras, excepto una
inmadura capturada en Marzo que tuvo CG=7; en los machos no se apreciaron tendencias claras.
La eclosión de los huevos se produce en 3.6-4.0 días (Crump, 1974)- En Puerto
Almacén, el 16-111-89 se hallaron machos cantando con un tamaño bastante inferior al normal,
presumiblemente nacidos al principio de la temporada, como lo sería una hembra de 27 mm
capturada el 19-111-88, con ovario sin desarrollar.
Canto.-
Aunque los machos emiten en general su llamada de un modo errático, frecuentemente se
oyen coros de varios machos que siguen a uno que empieza; esto es especialmente notable a altas
horas de la noche, cuando la actividad va decayendo y las etnisiones sonoras se producen ya
más espaciadas. Estas consisten en una nota de 145-221 ms de duración, compuesta por una
serie de 13-19 pulsos distribuidos desigualmente, y son emitidas en grupos de 6-18,
regularmente separadas por intervalos de unos 220 ms. Algunas notas pueden mostrar auseneta
de algunos pulsos. La frecuencia dominante de las notas se incrementa ligeramente, en un rango
de 2410-2562 Hz, siendo las tasas de repetición tnedia de 143 notas/minuto, y de 90 pulsos/s
(Fig. 4.22 C). El canto ha sido analizado por otros autores. Duelíman (1974a) da una frecuencia
dominante media de 2304.2 Hz y presencia de tres armónicos. Dicho autor (1978a) distingue
dos tipos de notas, que 50fl una príníaria larga seguida de otras más cortas, en número de 2-7. El
ritnío de repetición de la primera es en promedio de 77.9 notas/minuto, y su duración es de 190
ms, frente a los 45 ms de las secundarias. El ritmo de pulsación es de 118.3 pulsos/s. Como
vemos, hay algunas diferencias estruciurales entre estos resultados y los nuestros. Las notas
primarias de Duelínían coinciden en lineas generales con las nuestras, y en Puerto Almacén no
registramos las notas secundarias. Nuestra tasa de repetición de notas es algo superior y la de
pulsos, algo inferior. Duelltíían y Pyles (1983) aportan datos de cantos de H. leucophvllata de
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Hi’la melanargvrea Cope, 1887
Vivía melanaravrea. Cope, 1887. Proc. Amer. Philos. Soc. 24: 45
Ejemplares examinados: 50 (37/13)
Diagnosis y descripción.-
Las únicas especies de color pardo grisáceo y con un diseño dorsal liquenoso en Puerto
Almacén son 1-1. acreana, 1-1. narviceos e H. seo2raohica. De ésta, Vi. melanaravrea difiere por
no tener calcar. De Vi. pa~iceos, por no poseer manchas naranjas o amarillas en tibias y brazos;
y de Vi. acreana, a la que se parece mucho, por poseer menor tamaño y parte inferior de muslos,
tibia y porción distal del vientre de color pardo oscuro manchado de crema, y no amarillo,
naranja o blanco con grandes manchas negras (Fig. 4.23 A).
Cuerpo de complexión nortnal. Piel dorsal lisa y fina pero pudiendo formar rugosidades.
Cabeza pequeña, más o menos redondeada, con morro cuadrado en vista dorsal y truncado y
retrocediendo algo en vista de perfil. Distancia entre narinas menor que la distancia ojo-narina.
Tímpano algo mayor que la mitad del diámetro del ojo. Membrana de la mano alcanzando la
mitad del tercer dedo. Tubérculo metacarpal interno ovalado, poco conspicuo, interno aplanado
y casi inapreciable. Tubérculos subarticulares bífidos, pequeños. Sin tubérculos
supernumerarios. Pliegue dérmico festoneado, desde el borde externo del cuarto dedo, a lo largo
del brazo, hasta el codo. Membrana axilar bien desarrollada. Pie casi completamente palmeado.
Tubérculo metatarsal interno ovalado, pequeño; externo ausente; tubérculos subarticulares
sencillos, pequeños. Pliegue tarsal blanco, festoneado, desde el borde externo del quinto dedo
hasta el talón. Partes superiores gris o beige -rosáceo, con manchas irregulares liquenosas grises
o pardo oscuras que pueden ser de doble contorno. Suele estar presente una mancha escapular
en forma de “X” y una banda ancha transversal en el tercio distal del cuerpo. Costados con una
mancha oscura en la mitad anterior; región inguinal pardo oscura. Cara superior del muslo pardo
oscura o negra, con grandes manchas claras. Cara inferior de los miembros pardo oscura.
Garganta crema salpicada de gris; vientre crema salpicado de gris o pardo, sobre todo en la
porción distal. Machos cori un saco vocal tííuy dilatable. Hembras algo mayores que los
machos. En ocasiones ptieden desprender un fuerte olor a soja o a jara al ser manejados.
Medidas: 36.2 43.3.
11 di) ita t . —
Es una especie propia de espacios abiertos o sólo moderadamente forestados. Crump
(1971), en Beléní, la encuentra rara en bosque en tierra firnie, y abundante en espacios abiertos
y borde de bosque, sobre vegetación baja. (ians (1960) encuentra ejemplares en orillas de
charcas o en sus proximidades, hasta a 10 ó 15 iii, y a 1.5 ni de altura sobre matorrales. En
Puerto Almacén se hallaron en bosque primario un 17.6% de las veces, en secundario un
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40.5%, en espacios abiertos un 24.1%, y en el arroyo y orilla del río al principio de la estación,
un 17.6% (n 85) (Fig. 4.23 B). Aunque fué hallada en todos los puntos de muestreo, las
Charcas del Potrero, que están en el límite entre espacio abierto y bosque secundario tipo B,
cosecharon la mayor abundancia de la especie, con un 48.2% de las observaciones totales; en
este lugar se detectó en el 32.0% de las visitas, y se llegaron en una ocasión a contabilizar hasta
72 ejemplares, a veces en concentraciones de hasta lO individuos/m2. En conjunto es una
especie común, con un 3.01% de las observaciones totales.
livía melanaravrea se suele ubicar en matas y matorrales (63.1%; n=38), seguido de
árboles, sobre todo de pequeño porte (23.6%). Dentm de la planta, prefiere las hojas (39.4%),
aunque no desdeña el tronco o tallo (28.9%). Las plantas elegidas tienen una altura de 0.3-4.0 m
(~=204.4; n=27> y casi siempre están sobre tierra (84.2%; n=32), a veces a constderable
distancia del agua, o como mucho, en la orilla (15.8%). La altura a la que se suelen situar los
individuos es de 0.3-2.2 m (X= 1.19; n=38). Es una especie bastante conspicua, que no rehuye
las situaciones expuestas en la periferia de las plantas, o plantas que ofrecen poca o casi ninguna
cobertura, por ejemplo por estar secas.
Ciclo temporal y reproducción.-
Básicamente es una especie nocturna, aunque tras noches de actividad febril, pueden
verse algunos individuos activos a la mañana siguiente. Es un reproductor explosivo tras fuertes
lluvias, especialmente al inicio de la estación. Su actividad empieza a horas más tardías que la de
su congénere 1-1. acreana (aunque terminan por hacer grandes coros mixtos>, y sólo muy rara
vez, al contrario que ésta, es escuchada de día. Por ejemplo, el 23-1-84, a las 21:00, en las
Charcas del Potrero había bastante actividad de anuros, pero 1-1. nielanargvrea no fué oída hasta
las 23:15 h.
Se escuchó el primer año desde el 6-XI al 28-111, y el segundo al menos del 18-XI al 10-
III. Crurnp (1971) halló machos cantando (y larvas) en Abril. Aunque los machos son más
abundantes que las hembras, estas son bastante coniunes; se obtuvieron hembras con huevos
desde el 6-XI al 19.11 el primer año, y del l-XII al 6-XII el segundo, aunque en este caso estos
datos relejan más cuándo se colectaron, que el período real de presencia de hembras
sextialmente maduras. De hecho, se observaron aníplexus el primer año en un total de siete días
entre el 6-XI y el 20-111, y el segundo año, en un total de diez días entre el 22-XI y el 29-XI.
Así, el segundo año la actividad reproductora se concentró más al principio de la estación, como
consecuencia de la propia concentración del grueso de las precipitaciones en igual período.
Puestas de huevos atribuibles a esta especie consistían en agrupaciones flotantes de unos 6-7 cm
de diámetro <niodo 1 dc l)uellman y ‘l’rueb, 1986). Se exaníinó el estado reproductor en 12
heníbras, casi todas capturadas en amplexus; de ellas, seis presentaron huevos en el útero, a
punto para poner, en número de 360-620 (X=466), con un diámetro de 1.2 mm; el ovario, o bien
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estaba vacío o presentaba también huevos en diversos estadios, indicando seguramente en el
primer caso que la puesta que se iba a hacer era la segunda, o en el segundo caso, que era la
primera y todavía había huevos de reserva para una puesta posterior. Por otro lado, otras seis
hembras presentaron complementos ováricos de 930-1500 huevos (1=1181) en ovisaco, lo que
apunta de nuevo a que el complemento ovárico total podría repartirse en dos puestas.
Considerando este complemento ovárico total, el PI’O=36.43. Los cuerpos grasos presentaron
escaso volumen en las hembras; los machos mostraron enormes variaciones, con individuos
capturados el mismo día presentando todos los valores posibles.
Los huevos, muy pigmentados, se desarrollan rápidamente; a las 24 horas, hay
embriones todavía flotantes e inmóviles, conservando la estructura de la puesta. La eclosión se
produce a las 48 horas de la puesta, y las larvas miden entonces 5 mm.
Canto.-
Como ya se ha indicado, los machos cantan en grandes agrupaciones y desde lugares
expuestos, formando ruidosos coros. El canto consiste en una sola nota ligeramente
descendente, emitida a intervalos irregulares, y muy parecida a la de H. acreana, pero algo más
grave y larga. Está compuesta por un tren de 34-39 pulsos, a razón de 83-97 pulsos/s, con una
duración aproximada de 400 ms. La frecuencia fundamental es de 1800 Hz y la dominante de
3500 Hz (Eig. 4.23 C) Duelíntan y Pyles (1983), dan un ritmo medio de repetición de 30.5
notas/minuto, una duración de 0.28 s, 136.3 pulsos/s, una frecuencia fundamental de 143 Hz y
una dotninante de 2241 Hz. Como se ve, dichos datos, obtenidos en Belém do Pará, no
concuerdan demasiado con los nuestros, pero creemos que esto se debe interpretar antes como
diferencias en los procedimientos de grabación y análisis, que como un reflejo de diferencias
taxonómicas entre las dos poblaciones.
D¡slribucíon.-
Es una especie típica del cerrado y marginalmente chaqueña, distribuyéndose desde Mato
Grosso do Sul al NE de Brasil y alcanzando Surinam (Vioogmoed en Frost, 1985). En Bolivia
vive en la región E y 5 del departamento de Santa Cruz y en las patupas y cerrados del centro del
místno. A Puerto Almacén llega de fornia marginal pues no es propia de medios tan cerrados, y
probablemente no sea hallada mucho más al N.
CO mcnt ari os. -
Presumiblemente se trata de una especie insectívora generalista.
No se observaron parásitos internos.
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Livia minuta Pctcrs, 1872
Hvla minuta Peters, 1872. Monatsber. Preuss. Akad. Wiss. Berlin, 1872: 68<)
Ejemplares examinados: 35 1 27(dos de Monteverde)/ 81
Diagnosis y descripción.-
Se distingue de las otras pequeñas especies de Hxk amarillas presentes en el área por
presentar un diseño dorsal a base de manchas de contorno nítido, que pueden o no tener un fino
reborde color crema. Estas manchas pueden tener forma de copa invertida o de reloj de arena. A
veces H. leali puede tener manchas de forma parecida, pero siempre son más difusas y de menor
extensión. Algunas H. riveroi pueden presentar una mancha oscura dorsal en forma de reloj de
arena, pero ésta entonces es difusa, y además suele haber una manchita blanca bajo el ojo, y una
nítida separación entre la coloración de la parte superior de la cabeza y la de la región loreal,
rasgos no presentes en H. minuta (Fig. 4.24 A).
Especie pequeña, moderadamente robusta. Piel dorsal lisa, ventral granular. Cabeza
corta, con hocico redondeado en vista dorsal y de perfil. Narinas más cerca del extremo del
hocico que del ojo, la distancia entre ellas aproximadamente igual a la distancia ojo-nanna.
Tímpano poco conspicuo, menor que el ojo. Mano basalmente palmeada; tubérculo metacarpal
interno ovalado; tubérculos subarticulares simples; tubérculos supernumerarios poco
conspicuos. Pies palmeados hasta el penúltimo tubérculo subarticular del cuarto dedo; tubérculo
metatarsal interno ovalado, externo ausente: tubérculos subarticulares simples; tubérculos
supernumerarios ausentes. Color dorsal pardo, beige o amarillo; diseño dorsal variable,
normalmente consistente en un dibujo en forma de copa invertida con la base entre los ojos, y
una o dos bandas transversales en el tercio posterior del dorso; miembros barreados. Todas estas
manchas oscuras pueden o no estar bordeadas por una fina línea de color crema. Partes
inferiores color crema o amarillo claro uniforme. Machos con un saco vocal guIar amarillo.
Medidas: 28. 1/29.3.
HábitaL-
Es una especie relativamente ecléctica, a juzgar por los diferentes ambientes en que ha
sido registrada a lo largo de su extensa área de distribución. Garis (1960) la halla en el límite del
chaco sobre las partes aéreas de plantas enraizadas en el agua, en una poza de 1 ni de
profundidad: Bokerniann (1963) señala charcas pequeñas con vegetación bala; Rivero y Esteves
(1969) la hallan en Venezuela en charcas rodeadas de Heliconia y Dicffenbachia; Cruntp (1971)
la encuentra, común, sólo en zonas abiertas y borde de bosque, sobre vegetación baja; Duelíman
(1978a), de 17 ejemplares, encuentra dos en charcas en bosque primario y 15 en secundario,
sobre vegetación baja (<1.5 m); Hoogmoed (1979), la cita en sabanas y espacios abienos; Cei
(198<)), en Misiones, Argentina, da como hábitat zonas de juncos en aguas someras; Cardoso y
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Haddad (1984) la encuentran tanto en la vegetación marginal de grandes charcas, a 0.2-1.0 mdc
altura, como en hojas de plantas en medio de lagos, a 0.1-0.8 m; Lescure (1986a) da cotno
hábitat la vegetación baja en terrenos inundables; Haddad et al (1988) la encontraron sobre
gramíneas hasta a 0.7 nt de altura en charcas y pozas de riachuelos; Cardoso et al. (1989), en
arbustos marginales de pozas profundas o someras o en agua corriente; Heyer et al (1990), en
Boracéia, Sáo Paulo, la hallan en bosque fuera de la reproducción, y durante ésta, sólo en
vegetación baja de charcas permanentes y temporales de zonas abiertas; Zimmermann y
Rodriguez (1990) la registraron en bosque primario; Rodríguez y Cadle (1990) y Rodríguez
(1992), en bosque primario y pozas dentro del mismo; por último, Aichinger (1991) la registró
también en bosque primario. En Puerto Almacén se encontró un 29.3% en bosque primario, un
37.25% en secundario y un 33.1% en espacio abierto (n=92) (Fig. 4.24 13). Donde más
constante presencia tuvo fué en las Charcas del Potrero, con un 66.3% de las observaciones
totales (presente en un 47.6% de las visitas a ese lugar; n=128) y en la Charca del Bosque
(58.7%; n=46), lugar éste donde se hallaron hasta ocho ejemplares simultáneamente. Nunca sc
halló en el río ni en el Curiehi Negro, y fué muy rara en las Charcas del Puente y el Curichi
Grande, con un 1% de observaciones en cada sitio; curiosamente, el Curichi del Capibara, que
en principio parece un lugar óptimo para la especie, sólo tiene un 2.1% de las observaciones. En
conjunto es una especie moderadamente común, con un 3.26% de las observaciones totales,
El tipo de planta preferido fue, con diferencia, las hierbas o juncos (54.7%; n=53),
donde se situaron sobre todo en el tallo (54.7%0, seguido de las hojas (33.9%). Casi siempre,
las plantas elegidas estaban enraizadas en el agua (88.6%; n=53), y en mucha menor proporción
en la orilla (7.5%); la ubicación en tierra fué muy rara (3.7%); las plantas elegidas tenían una
altura de 0.25-2.0 ni (Ñ=88.6; n=l 1); estos datos, basados en una muestra demasiado pequeña,
no son muy representativos, pues de muchos ejemplares sobre hierba no se midió la altura de la
misma, de modo que los valores son en realidad mucho más bajos. Los ejemplares se situaron a
una altura de 0-1.75 ni (R=0.37; n=53). Hvla minuta es una especie relativamente conspicua en
noches sin luna o en noches oscuras4 en noches de luna llena o muy luminosas, no disminuye su
actividad, como hacen muchas otras especies, pero sí sc vuelve más escondediza, situándose
entonces mas cerca de la base de las plantas y aprovechando así más su cobertura.
Ciclo temporal y reproducción.-
Aunque los cantos de los machos pueden comenzar algo antes del anochecer (Cardoso y
Haddad, 1984), se trata de tina especie nocturna, activa sólo durante la estación lluviosa, pero
rio desde el principio (le la misma. Crump (1971) la encuentra de Enero a Julio, constatando
reproduccion en Abril, Mayo y Julio, y observando larvas en Abril; Duelíman (1978a) la
encuentra en Mayo, Julio y Agosto; l-leyer et al (1990), de Octubre a Marzo; y Zimmermann y
Rodriguez (199<)) dicen que su actividad reproductora es temporal, con menos de 4 meses de
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actividad al año, aunque los machos son oídos todo el año. En Puerto Almacén, el primer año se
oyó por primera vez el 15-1 y se dejó de oit. cl 3 1-111, y el segundo año, cantaron desde el 10-
XII (aunque ya se observó algún ejemplar desde el 27-XI), al menos hasta el 6-tV. Así, vemos
que el primer año su período de actividad fué menor, y también lo fué su abundancia. Es una
especie de reproducción más o menos continua, sin patrones claros, aunque se deja
progresivamente de oír tras varios días sin lluvia. Se colectaron hembras con huevos el primer
año, del 22-1 al 20-II: el segundo año, el 25-1. Se observaron amplexus el primer año el 22-1, y
el segundo, el 7-111. Según Bokermann (1963), la puesta consiste en masas globulares de unos
100 huevos, pegados a vegetación sumergida (modo 1 de Duelíman y Trueb, 1986). Se examinó
el estado reproductor de ocho hembras, las cuales presentaron 420-600 huevos (Ñ=532) de 1.1
mm, dando un FTO=20.82. Este valor es bastante superior al dado por Dueliman (1978a), de
8.9, ya que el número de huevos encontrado en la muestra de Santa Cecilia es bastante menor
(de 160 a 265; k=2 11.63; n=5), y son de menor tamaño (1.0 mm), aunque también las hembras
son menores que las de Puerto Almacén (23.8 mm en promedio, frente a 28.1). Las hembras
examinadas presentaron cuerpos grasos no desarrollados o escasamente, mientras que el valor
promedio en nueve machos colectados en Enero, es de 4.3; dc cinco examinados del mes de
Febrero, el valor medio es 2.4, y en Marzo, de otros cinco, el valor medio es de 0.2.
Probablemente, aunque aún no detectados, los machos están activos una temporada antes de
empezar a cantar y tienen tiempo de acumular así reservas para su período reproductor, las
cuales se van perdiendo a medida que éste avanza. No se dispone de datos sobre la duración del
desarrollo y el reclutamiento de jóvenes.
Canto. -
Como ya se ha indicado, los machos se sitúan sobre la vegetación y defienden territorios
(Haddad, 1988); cuando están próximos entre sí, se producen interacciones sonoras agresivas
entre ellos. Cardoso y Haddad (1984> hallan concentraciones de hasta 30 machos y describen
tres tipos de notas, dos de ellas implicadas principalmente en tales interacciones. El combate
físico puede seguir al combate sonoro. Asimismo, se ha descrito en esta especie la existencia de
machos satélites, de forma que un 38% de ellos conseguiría aparearse con la hembra atraída por
otro macho (E {addad. 1988; 19<) 1).
La llamada básica consiste en una nota aguda de corta duración, que puede ir precedida o
seguida de notas secundarias más cortas. Los parámetros físicos del canto han sido descritos por
numerosos autores en diferentes localidades repartidas por el gran área de distribución de la
especie: Barrio (196fl en Misiones, Argentina; Bokermann (1967) en Sáo Paulo, Brasil; Rivero
(1969) en La Escalera, estado Bolívar, Venezuela; Duelíman ( 1978a) en Belém do Pará, Brasil;
Zimmermann (1983) en el Parque Nacional Tapajós, Brasil; Cardoso y Haddad (1984) en Río
de Janeiro, Santa Catarina y Mato Grosso, Brasil; l-{addad et al. (1988) en la Serra da Canastra,
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Brasil; Heyer et al. (1990) en Boracéia, Brasil; y Donnelly y Niyers (1991) en el Cerro
Guaiquinima, Venezuela. Los resultados varían de unos estudios a otros, parte como efecto de
los diferentes métodos dc registro y análisis de los sonidos, parte debido a la propia variabilidad
del canto intra e interpoblacionalmente. En Puerto Almacén analizarnos notas adscribibles a las
de! tipo A y tipo C descritas por Cardoso y Haddad (1984). En las de tipo A, la frecuencia
dominante es de 3841 Hz y la fundamental de 1925 Hz, con una duración de 119.3 ms, lo que
concuerda bastante con los datos de dichos autores, así como con los de Haddad et al (1988> y
Heyer et al (1990) (Fig. 4.24 C). La amplia distribución de H. minuta, junto con su variabilidad
en diseño, tamaño y tipos de emisiones sonoras, podría hacer pensar en que en realidad nos
hallemos ante un complejo compuesto de varias especies, como señalan Donnelly y Myers
(1991). No obstante Cardoso y Haddad (1984), en su examen del canto de tres diferentes
poblaciones brasileñas, señalan la conespecificidad de todas ellas pese a las diferencias halladas
en las emisiones sonoras, aunque califican a dichas poblaciones de “especies emergentes
Distrihucion.-
Como ya se ha indicado, U. minuta es una especie de amplia distribución en
Sudamérica, en las tierras bajas al E de los Andes, desde Colombia, Venezuela, Trinidad y
Guayanas, hasta Bolivia, Argentina (Misiones), Paraguay, Uruguay, a través de casi todo
Brasil, desde el N hasta Río Grande do Sul. Su distribución periandina es dispersa e irregular.
En Bolivia se distribuye por toda la región oriental entrando algo en la región chaqueña y en los
valles mesotérmicos del departamento de Santa Cruz.
Cornen tarios. -
Duelíman (1978a), halla orugas en el estómago de tres ejemplares examinados. De los
ocho estómagos analizados en Puerto Almacén, tres estaban vacíos, y los otros cinco
presentaron, respectivamente, un mosquito de 6 mm, una cucaracha, una larva de coleóptero de
15 mm, una araña y dos mariposas de 21 mm. Como casi todos los Hylidae. H. minuta parece
por tanto un insectívoro ceneral ista.
No se observaron parasitos.
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HvIa nana Boulenger, 1889
Hvla nana Boulenger, 1889. Ann. Mus. Civ. Sior. Nat. (ienova (2)7: 249
Ejemplares examinados: 55 j42 (4 de Monteverde)/13 (1 dc Monteverdefl
Diagnosis y descripción.-
Se distingue de las demás pequeñas especies amarillas de Uyh, por poseer en el dorso
puntitos oscuros que pueden formar líneas longitudinales, y color dorsal más oscuro que el de
los costados, contrastando ambos a nivel dorsolateral (Hg. 4.25 A).
Tamaño muy pequeño. Piel dorsal lisa, ventral granular. Cabeza subtriangular, con
hocico retrocediendo algo en vista latera!. Narinas cerca del hocico, la distancia entre ellas menor
que la distancia ojo-narina. Tímpano algo menor que la mitad del diámetro del ojo. Manos
palmeadas sólo basalmente. Tubérculo metacarpal interno conspicuo, ovalado; externo menor,
redondo. Tubérculos subarticulares simples, excepto el penúltimo del cuarto dedo, bífido.
Tubérculos supernumerarios irregulares. Discos adhesivos de tamaño semejante al tímpano. Pie
con membrana alcanzando el penúltimo tubérculo subarticular del cuarto dedo. Tubérculo
metatarsal interno pequeño, ovalado; externo ausente. Tubérculos subarticulares sencillos.
Tubérculos supernumerarios poco conspicuos. Dorso beige o pardo, nítidamente separado del
color del costado, amarillento. Una serie de puntos o manchitas dorsales que pueden formar
líneas discontinuas longitudinales. Patas no barreadas. Partes inferiores color crema o amarillo
claro uniforme. Machos con un saco vocal guIar amarillento. Medidas: 23.8/27.0.
Hábitat.-
Se trata de una especie propia de espacios abiertos o medianamente forestados, como el
cerrado y el chaco, hallándose cerca de charcas, en orillas de lagos y corrientes, zonas anegadas,
etc., donde haya juncos, matas, palmitos y bromeliáceas, como Ervn~ium, Juncus, £ya~rn~,
praderas flotantes, etc. (CocInan, 1955; Gans, 1960; Cci, 1980; Gallardo, 1987; Hoogmoed,
1990). Para una especie muy próxima tanto morfológica como ecológicamente, H. walfordi
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Heyer (1976b) da un 0% de presencia en bosque primario, 2% en secundario y 98% en espacios
abiertos, lo que coincide con Crump (1971). quien bajo el nombre de 1-1. nana debió referirse
probablemente también a H. walfordi (Langone y Basso, 1987), y registra la especie como
abundante en espacios abiertos y borde de boscíue, pero rara en la tierra firme. En Puerto
Almacén, H. nana es bastante ecléctica. Se halló en bosque primario en el 5.2% de los casos, en
secundario el 46.5%, en espacios abiertos el 13.1% y en la orilla del río, el 25.0% (n=2 12)
(Fig. 4.25 8). Globalmente es una especie común, con un 7.51% del total de observaciones.
Aunque el máximo de observaciones lo tienen las Charcas del Potrero con un 36.3%, esto
responde a una presencia continuada en ese enclave, frecuentemente muestreado, pero donde se
producía la mayor densidad de población, con abundancias espectaculares, era en el Curichí del
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Capibara, donde se llegaron a detectar 23 ejemplares en un perímetro de orilla de unos 50 m. En
el río, H. nana es abundante sólo al principio de la estación lluviosa, y en las primeras semanas
de ésta, donde es el único lugar en que se halla, hasta que la corriente se hace tan fuerte como
para arrastrar las praderas flotantes; entonces la especie se desplaza a las charcas ya formadas en
otras zonas y sólo muy ocasionalmente se vuelve a ver en el río, si la corriente vuelve a hacerse
lenta por la falta de lluvias.
A nivel de microhábitat, H~~nil se ubica con gran preferencia en la hierba o juncos
(43.6%; n=780), seguido de plantas palustres (33.3%). Se muestra más o menos indiferente en
cuanto a la ubicación dentro de la planta, con una proporción ligeramente menor en tallos
(43.6%) que en hojas (52.5%). Las plantas elegidas suelen estar enraizadas en el agua (83.15;
n~77) o, en menor medida, en la orilla (15.6%), siendo en el primer caso la distancia media a la
orilla de 167 cm (n~34). La altura sobre el suelo de las plantas utilizadas es de 0-125 cm
(R~52.9; n=39), y en ellas las ranas se sitúan entre 0-0.7 m (1=0.2; n=78). Hvla nana es una
especie bastante conspicua, que es bien visible sobre las plantas en que se ubica. Sólo en las
noches de luna llena o muy luminosas se aprecia que los machos buscan mayor cobertura,
aunque sin disminuir su actividad notablemente.
Ciclo temporal y reproducción.-
Es una especie nocturna. El primer año se oyeron al menos desde el 23-X hasta el 13-1V,
y el segundo, al menos desde el 16-XI al 7-TV; es decir su actividad empieza aún antes de las
primeras lluvias y termina probablemente al principio de la estación seca. Ignoramos si en medio
de ésta la especie está activa en el río, aunque probablemente no. Es un reproductor continuo a lo
largo de toda la estación. Se hallaron hembras grávidas el primer año del 13-1 al 1-II, y el
segundo, del 29-X al 10-111; obviamente, los datos para el primer año reflejan cuándo se
colectaron las hembras y no el período real de gravidez. Se observaron amplexus el l-XII del
primer año, y el segundo, los días l-XII, 24-1, 3 1-1, 20-lI y el 6-111. Aparentemente la puesta
consiste en masas de huevos bastante sueltos depositados sobre las plantas acuáticas del fondo
(modo 1 de l)uellman y Trueb, 1986). Se examinó el estado reproductor de 13 hembras, que
presentaron 350-8(X) (Ñ=492.5) huevos de 0.8 mm, con un FTO=l5.5. Los cuerpos grasos en
los machos presentaron diversos valores a lo largo de la estación, sin tendencias notables. Las
hembras presentaron todas (2(3=0, excepto una con CG~3.
Se observaron abundantes jóvenes recién metamorfoseados en diversas ocasiones (17-1-
88, 29-1-88, 11-11-89. 16-11-89), los cuales se situaban sobre plantas acuáticas, a unos 2<) cm de
alttíra; presentaban un tamaño corporal a veces casi semejante al de los adultos, pero portando
todavía una larga cola. El •24- 11—88, machos de tamaño inferior al nonnal cantaban en las Charcas
del Potrero, y debían ser ejemplares nacidos en esa estación y es posible que ya se reprodujesen.
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Canto - -
Los machos forman grandes concentraciones en las que emiten su canto, pero sin
ninguna formación de coros organizados. Así, en conjunto se produce un gran ruido compuesto
por infinidad de repiqueteos. El canto consiste en una simple nota corta y muy aguda, seca,
aislada o en grupos dedos o u-es. Su duración es de 38 ms y la frecuencia dominante es de 4526
Hz, pero hay una potencia notable entre 3500-4500 Hz (Hg. 4.25 C). Los datos concuerdan en
general con los de Barrio (1967) y Cei (1987), cuyos registros pertenecen a poblaciones
argen tirias.
D ist¡1 bu cío n -
Hvla nan4 es una especie de distribución fundamentalmente chaqueña, de donde irradia a
otras regiones. Se extiende en Argentina desde Buenos Aires hacia el N a través de Entre Ríos,
Corrientes, Misiones, Chaco, Formosa, Santa Fe, Salta y Jujuy, entrando en el N de Uruguay,
SE de Brasil, Mato Grosso do Sul, Mato Grosso, Rondénia y 5 y E de Bolivia (Vanzolini,
1986; Langone y Basso, 1987). En Bolivia se extiende por la región chaqueña y cerrados del
departamento de Santa Cruz, y posiblemente más hacia el O hacia el departamento de Beni y más
allá; las citas de Fugler (1984) para los departamentos de La Paz, Beni y Pando habría que
tomarlas con reservas y quizá pertenezcan en realidad aH. walfordi (Langone y Basso, 1987),
cuya distribución es más norteña, posiblemente con áreas de simpatía con H. nana de extensión
aún no determinada.
Comentarios.-
ElvIa nana es con seguridad un insectívoro generalista, dado que no presenta ninguna
adaptación morfológica que indique una dieta especializada.
No se hallaron parásitos en los ejemplares examinados.
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Diagnosis y descripción.-
Todas las Hvla de pequeño tamaño de Puerto Almacén son amarillas o anaranjadas en
vida, excepto H. parviceos, que además presenta una mancha naranja o amarilla en la cara
posterior del antebrazo y otra en la cara inferior de la tibia (Ng. 4.26 A).
Especie pequeña, de aspecto compacto. Piel dorsal con muy pequeñas pustulitas,
notablemente en el párpado superior; piel ventral granular. Cabeza corta, con hocico truncado.
Narinas casi en el extremo del hocico, la distancia entre ellas menor que la distancia ojo-narmna;
canto rostral recto. Tímpano algo mayor que la mitad del diámetro del ojo. Manos con membrana
hasta un tercio de la longitud del tercer dedo. Tubérculo palmar interno ovalado, externo bífido.
Tubérculos subarticulares bífidos, apreciables sólo en el cuarto dedo. Sin tubérculos
supernumeranos. Pliegue dérmico claro en el borde externo de la mano y cuarto dedo. Discos
adhesivos del tamaño del tímpano. Membrana axilar poco desarrollada. Membrana del pie
alcanzando el penúltimo tubérculo subarticular del cuarto dedo. Tubérculo metatarsal interno
ovalado, pequeño; externo ausente. Tubérculos subaniculares poco apreciab]es. Un reborde
tarsal externo blanco, discontinuo, desde la punta del quinto dedo al talán. Color dorsal pardo o
pardo - verdoso, con manchas oscuras irregulares, una en forma de ‘Y tras la cabeza y otra
transversal por encima del sacro. Las hembras pueden presentar unas bandas laterodorsales
desde el ojo a la ingle. Manchas color crema en el costado e ingle, y hasta tres manchas de igual
color en la cara superior del muslo sobre fondo negro. Una mancha amarilla en la inserción del
brazo con el pecho, y otra en la cara interna de la tibia. junto a la rodilla. Labio superior con una
manchita crema bajo el ojo y dos más entre ésta y el extremo del hocico. Garganta gris con
manchas crema irregulares. Vientre grisáceo, manchado de crema y/o pardo. Machos bastante
menores que las hembras, con saco vocal dilatable. Medidas•-. 24.6/28.7.
HjI> ita t . -
Hvla parviceus es una especie bastante ecléctica, que igual se encuentra en bosque que en
espacios abiertos, pero nunca lejos de aquel. Diversos autores la citan en bosque tanto primario
como secundario y en áreas alteradas abiertas (l)uellman y Crump, 1974; Duellínan 1978;
Aichinger, 1991; Rodriguez, 1992); Heyer (1976b) da un 11% en bosque primario, 11% en
secundario y 78% en áreas abiertas. Gusta (le depresiones inundadas dentro del bosque
(‘swamp) (Crump. 1974: Duellman y Crump, 1974: Toft y Duelíman, 1979; Rodriguez y
Cadle, 1991; Rodriguez, 1992), aunque se puede hallar en otros medios, corno corrientes
temporales o permanentes o charcas permanentes (Aichinger. 1987). Usualmente se halla a
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menos dc 1.5 ni de altura, sobre hojas, frecuentemente de [-teliconia(Duelínían y Crurnp. 1974;
Duellman, 1978; Toft y Duelínían, 1979; Duelíman y Salas, 1991).
En Puerto Almacén, H. parviceos se comporta como una especie forestal y de borde de
bosque. Se encontró el 19.1% en bosque primario, el 59.5% en secundario y cl 21.3% en
espacio abierto (n=68) (Eig. 4.26 8). El mayor número de observaciones se dió en las Charcas
del Potrero, con un 42.6%, aunque sólo se vió aquí en un 22.6% de las visitas; en cambio, su
presencia parece más constante en el Curichi Grande, donde se observó en el 56.2% de las
visitas al lugar. En conjunto es una especie no muy común, con un 2.41% de las observaciones
totales. Los machos cantaban desde plantas variadas, pero mostraron una preferencia por
matorrales y matas (46.1%) y por las Heliconía (19.2%) (n=26), y dentro de las plantas,
frecuentemente (69.2%> se sitúan sobre las hojas y más raramente en ramas secundarias (23%).
En especial, les gusta situarse sobre el haz de las grandes hojas de Heliconia, siendo así una
especie relativamente fácil de detectar. Las plantas utilizadas se hallan normalmente sobre la
misma orilla del agua (46.1%; n=26), aunque pueden encontrarse también por igual en tierra o
en agua, a una distancia media de la orilla de 1.4 m. La altura media de las plantas utilizadas es
de 205cm (n=12) y en ellas los ejemplares se situaron a 0.4-2.5 m (~=l.0; n=26).
Ciclo temporal y reproducción.-
Aunque normalmente distintos autores la han considerado una especie nocturna
(Duelíman, 1990; Rodriguez, 1992; Duelíman y Salas, 1992), en otras ocasiones se ha
registrado también su actividad diurna (Toft y Duelíman, 1979; Rodríguez y Cadle, 1991). En
efecto, en Puerto Almacén hemos podido observar actividad aislada de algún macho cantando
durante el día, o incluso coros de machos y parejas en amplexus, como ocurrió el 27-1-89 en la
Charca del Bosque a las 10:00.
Duelíman y Crump (1974> y Toft y Duelíman (1979) apuntan su actividad continuada a
lo largo del año, en Ecuador y Perú (aunque aquí, reproduciéndose probablemente sólo en la
estación húmeda>, y Aichinger (1987) da un período de actividad en Panguana de diez meses,
centrado en la estación húmeda. En Puerto Almacén, el periodo reproductor es tnueho más
corto, en torno a dos meses y medio - tres meses. El primer año, se oyeron machos entre el 7-[ y
el 29-ll[, y el segundo año, en que fué más escasa, entre el 14-XII y el 27-!. Es una especie que
se reproduce tras fuertes lluvias, como ya puso de manifiesto Crump (1974), aunque cierta
actividad se puede mantener en enclaves favorables durante los períodos comprendidos entre
ellas. Las hembras parecen bastante escasas en relación a los machos. Aunque la vez que más,
solo se observaron seis machos en la Charca del Bosque, Duelíman y Crump (1974) citan
agrupaciones de loO-lSD machos y 20 hembras cii una charca de 15 x 3<) m, en la que parecía
haber más actividad a medida que la charca tenía niás agua, y no encontrándose la especie si
había menos de 30 cm de profundidad. Se observaron amplexus tan sólo el 27-1-89,
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detectándose hasta seis parejas en un metro cuadrado; junto a algunas de ellas se observaron
películas flotantes de huevos, cada una de unos 5 x 3 cm y conteniendo unos 350 huevos;
dichos conjuntos formaban dos masas juntas pero independientes, pertenecientes a cada uno de
los ovarios. Así, y como ya apuntaron Duelíman y Crump (1974), contrarianíente a otras
especies del grupo parviceos que realizan sus puestas sobre vegetación, H. parviceos realiza
puestas flotantes (modo 1 de Duellinan y 17<rueb, 1986). En el primer año se hallaron hembras
grávidas entre el 7-1 y el 1-111, frente a los datos de Duelíman y Crump (1974) y Duelíman
(1978a). que hallaron hembras grávidas todo el año en Santa Cecilia, aunque con picos de
reproducción en Octubre - Noviembre y Junio - Julio. De las siete hembras de Puerto Almacén
examinadas, cinco presentaron huevos maduros en número 320-79<) (1=592), de un tamaño de
0.1 mm, dando un FTO=23.64. Diversos valores han sido dados por otros autores en distintas
condiciones, pero en general, las hembras de Puerto Almacén parecen tener un tamaño de puesta
mayor que las de Ecuador, probablemente porque sólo realizan una al año. Así, para aquel país,
los tamaños medios de puesta observados en laboratorio son de 3 11.3 huevos (Crump, 1974),
302.8 (Duelíman, 1978), 381.2 (Crump y Kaplan, 1979), y el observado mediante el examen de
los ovarios, 234.1 (Crump, 1974; Duelíman. 1978) y 290 (Aichinger, 1983). Así, los valores
de PTO. varian, según los distintos autores y técnicas empleadas, entre 9.1-13.4; en todo caso,
todas las cifras dadas son muy inferiores a las obtenidas a partir de los datos de Puerto
Almacén.Tanto machos como hembras mostraron una tendencia a la disminución en el volumen
de los cuerpos grasos a medida que avanzaba la estación reproductora.
Duelíman y Crump (1974) dan una duración de 1.3-2.3 días, (1=1.9> desde la puesta
hasta la eclosión. No tenemos datos sobre lanas ni reclutamiento en Puerto Almacén.
Can
El canto registrado en Puerto Almacén consiste en una sucesión de un número variable
de notas pulsadas, emitidas a intervalos irregulares, con una tasa de repetición de 47-198
llamadas/minuto. Cada nota tiene una duración media de 162 ms y consta de 11-37 pulsos; hay
modulación de frecuencia, con una frecuencia dominante entre 2476-3144 Hz (Fig. 4.26 C).
Esta es más baja que la registrada por Seblúter (1979), de 3200-470() Hz, y mucho más baja que
las registradas por Duelíman y Crump (1974) y DueRman y Pyles (1983) (6072-6341 Hz). Dada
la gran repartición geográfica de la especie. no son de extrañar estas discrepancias, que podrían
derivar también en parte de diferentes métodos de grabación y análisis.
D is t r i 1) u clon. -
Elvia narviceos se extiende por toda la mitad occidental de la Cuenca Amazónica, desde
el 5 de Venezuela (Schldter y Magdefrau, 1991) hasta Bolivia (De la Riva, 1990a), a través de
Colombia, Ecuador, Brasil y Perú (DueRman y Cruinp, 1974). En Bolivia sólo es conocida en
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7<’>
IIxia..pnndala (Schneider, 1799)
Calamita punctata Schneider, 179W Hist. Amph. 1:17<)
1-Ma nunetata Daudin, 1802. Hist. NaL. Ram. Gren. Crap. 41
Ejemplares examinados: 40 (27/13)
Diagnosis y descripción.-
La única especie de hílido de la zona con la que H~.L~.unQiu~ comparte el tener una piel
verde translúcida es Suhaenorhvnchus lacteus, pero aquella tiene puntos rojos sobre el dorso y
no presenta el extremo del hocico notablemente adelantado respecto al labio superior (Fig. 4.27
A).
Tamaño mediano, aspecto moderadamente robusto y patas delgadas. Piel dorsal muy
finamente granular, sin póstulas; ventral granular. Cabeza ancha y aplanada, con hocico
moderadamente largo, descendiendo bastante recto. Narinas cerca del hocico, la distancia entre
nannas menor que la distancia ojo-narina; canto rostral recto y pronunciado; región loreal algo
cóncava. Tímpano algo menor que el diámetro del ojo. Mano sólo basalmente palmeada.
Tubérculo metacarpal interno largo, ovalado. Tubérculos subarticulares sencillos. Discos
adhesivos de tamaño equivalente a la mitad del tímpano. Membrana del pie alcanzando el
penúltimo tubérculo subarticular del cuarto dedo. Tubérculo metatarsal interno redondeado y
pequeño, poco conspicuo. Dorso verde translúcido con puntos rojos de noche, que durante el
día se tornan amarillos; una fina línea roja desde el ojo a la ingle. Partes inferiores verde
azuladas, translúcidas. Durante el día, el iris se puede tornar completamente blanco, presentando
de noche finas reticulaciones negras. Huesos verdes. Sin dimorfismo sexual en tamaño. Machos
con un saco vocal liso, de color verde. Medidas: 36.2/36.4.
Hábitat.-
Aunque algunos autores citan su presencia en bosque primario o secundario (Duelíman,
1978a; Duelman y Salas, 1991), la mayor parte coinciden en señalar que se trata de una especie
propia de espacios abiertos, conio lagos, orillas fluviales, grandes zonas inundadas en la varzea,
praderas encharcadas, etc. (Hoogmoed, 1979a; 1979b; Fugler, 1986; Rodriguez y Cadle, 1991;
Rodriguez. 1992). Heyer (197Gb) da un 100% de presencia en medios abiertos. Hódí (1977)
indica su presencia en praderas flotantes de Pasvalum y Reussia a menos dc 40 cm de altura, y
Hoogmoed (1990) en Perseverancia, la encuentra en praderas de Ludwi=ria.En general se halla
entre tallos de gramíneas y ciperáceas, arbustos y vegetación por debajo de 1.5 m en zonas
anegadas (Barrio, 1965c; [)uellnían, 1978a; I-loogmoed, 1979b; Cardoso et al., 1990; I)uellman
y Salas, 1991).
En Puerto Alníacén, el 68.6% de las observaciones corresponden a espacios abiertos
(orilla fluvial y potreros), un 31.6% a bosque secundario y sólo un 1.6% a bosque primario
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(n~I83) (Fig. 4.27 B). No obstante, estas cifras responden sólo parcialmente a la realidad. Parte
de las observaciones en bosque secundario pertenecen al Curichi del Capibara, pero la mayoría
de los ejemplares se situaban a veces en la prolongación del mismo que lo conectaba con el río,
en una área que puede ser más bien considerada como abierta, en la cual se observaron las
mayores concentraciones. En los potreros su presencia fué mínima (2.7%) debido a la carencia
de grandes tablas de agua. En efecto, 1-1. nunctata prefiere las masas de agua permanentes o
semipermanentes. Sólo en tres ocasiones se observó en la Charca del Bosque. En 200 m de
orilla de río, se llegaron a localizar hasta 13 machos. Es una especie relativamente común, con
un 6.48% (le las observaciones totales de anfibios. No obstante, esta cifra puede ser algo
excesiva y más bien es un reflejo de la gran detectabilidad de la especie, al mantener una
actividad bastante uniforme a lo largo de la estación.
A nivel de microhábitat es una especie poco arbórea y que se mueve entre vegetación baja
o al nivel del suelo. La mayoría de las observaciones corresponden a ejemplares sobre hierbas o
juncos (5 1.7%; n=29), seguido de otras plantas palustres (17.6%); la mayoría de las veces se
situaron sobre el tallo (62%), más que sobre hojas (3 1%) o ramas (6.9%). Normalmente los
ejemplares se sitúan en la orilla (75.8%; n~29) o dentro de la masa de agua (17.2%); sólo en dos
ocasiones (6.9%) se registraron ejemplares en tierra, y en ambos casos se trató de hembras, que
además se encontraban a una altura muy superior a la norma] en los machos, siendo el rango de
0-2.5 tu (~4).32; n~29>. Es una especie fácil de oír pero difícil de ver, ya que suele estar muy
oculta por la vegetación y cerca del o en el suelo. Las noches oscuras están más expuestas,
ocultándose más las noches de luna llena. Los únicos ejemplares observados en bosque
primario, lo fueron en noches de gran luminosidad, cuando la actividad de la especie en las
zonas abiertas estaba muy disminuida respecto a noches sin luna o nubladas.
Cielo temporal o reproducción.-
Se trata de tina especie nocturna (Hoogmoed, 1979b; Rodriguez y Cadle, 1991;
Rodriguez, 1992). En Puerto Almacén hemos podido observar que mantiene su actividad
durante toda la noche, como ya fué notado por Barrio (1965c) y Hoogmoed (1979b),
incrementándola incluso al final de la misma. Frecuentemente, lo que en las primeras horas son
cantos de machos aislados, termina por ser un concierto masivo en las horas previas al
amanecer, cuando ya practicamente ninguna otra especie de anuro está cantando.
Es una especie de actividad continua a lo largo de toda la estación. Duelíman (1978a),
encuentra en Santa Cecilia actividad continua todo el año, excepto en Diciembre - Enero. En
Surinain, l-loogrnoed (1979b> dice que empieza a cantar al final de la estación seca y continúa
durante toda la húmeda, no haciéndolo al principio de la estación seca. Este no es el patrón
observado en Puerto Almacén, donde la especie comenzó a cantar al principio de la estación
lluviosa y se prolongó durante toda ella hasta bien entrada la seca. Así, el primer año cantaron
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por primera vez el 8-XI, y al menos lo hicieron hasta la última semana de Junio, y el segundo
año, como tarde empezaron el l6-IX. Al igual que con otras especies. no se tiene idea de cuánto
dempo se puede prolongar la actividad en la estación seca. Nuestros datos parecen concordantes
con los de Crurnp (1974) y Hódí (1977), que halla machos cantando de Diciembre a Agosto, y
hembras grávidas o amplexus de Marzo a Julio. Duelíman (1978a) dice que en Santa Cecilia la
especie se reproduce esporádicamente tras fuertes lluvias en charcas temporales y permanentes,
con picos de reproducción en Abril y Junio y de Octubre a Noviembre, y halla hembras grávidas
de Abril a Julio, en Octubre y en Noviembre. Hoogmoed (1979b), las encuentra de Enero a
Abril, manifestando que no hay hembras con huevos al principio de la estación seca. El patrón
temporal en Surinam parece en este sentido, por tanto, diferente al de Puerto Almacén. Aunque
Heyer (1976b) dice que aparentemente no se reproduce en la orilla fluvial, en Puerto Almacén sí
parece hacerlo (modos 1 y 2 de Duelíman y Trueb, 1986). Las hembras parecen relativamente
abundantes. Se hallaron hembras grávidas el primer año entre el 16-XI y el 14-1, y el segundo
año entre el 5-XII y el 1-1V. Sin embargo, nunca se observaron amplexus, aunque
frecuentemente se vieran dos machos agarrados y en aparente combate; no sabemos si ello
corresponde a amplexus erróneos o a luchas territoriales; durante los mismos, emitían un suave
pitido audible desde bastante distancia. Posiblemente, la falta absoluta de dimorfismo, tanto en
tamaño como en diseño, dificulte el reconocimiento sexual. No es descartable la existencia de
machos satélites en esta especie. Las diez hembras examinadas presentaron siempre huevos en
vitelogénesis, lo que apoya la hipótesis de un período continuo de reproducción. El número de
huevos maduros, de J.4 mm de diámetro, fué de 300-60<) (x=450.5), Jo que da un FTO=18.6.
Estos valores son algo superiores a los de Crump (1974) y Duelíman (1978a), de complementos
ováricos de 230-43<) huevos (~=325; n=20; Ff043.>>, opuestas de 310-420 (Ñ=353.4; n=2;
FF0422; Crurnp, 1974) y 279-447 (x=303; n=2; FTO4O.4; Crump y Kaplan, 1979). El
tiempo de eclosión es de 3.6 días (Crurnp, 1974; Duelínian, 1978a). Sólo hubo una hembra con
un volumen de cuerpos grasos igual a cuatro, y el resto no presentaron vestigio de ellos. Los
machos presentaron valores variables a lo largo de la estación, entre (> y 4, sin patrones
definidos. No hay (jatos sobre larvas y reclutamiento en Puerto Almacen.
Can t o. -
Como ya se ha indicado, grandes coros de machos se fornían en las últimas horas de la
noche y primeros minutos del alba. A medida íue aumentan las interacciones acústicas, el canto
cambia de estructura. lns machos aislados emiten un repiqueteo corto y rápido compuesto de 3—
8 notas secas. Cada nota dura 15-22 ms y tiene 6-7 pulsos. La frecuencia dominante es en
promedio de 97(1 Hz, con potencia en 2500 Hz (Hg. 4.27 Cf Cuando se forman coros, las
emisiones pasan a ser un rápido repiqueteo de larga duración. Los resultados del análisis de los
cantos grabados en Puerto Almacén son semejantes a los obtenidos en otras zonas por Barrio
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HvIa raniccos (Cope, 1862)
Hvpsiboas raniceos Cope, 1862. Proc. Acad. Nat. Sci. Philadelphia 14: 353
Hvla raniceos Coehran, ¡955. BuIl. U. 5. Nat. Mus. 206:96
Ejemplares examinados: 1 (tnacho)
Diagnosis y descripción.-
Una Hvla dc gran tamaño, con rayas transversales finas en costados, cara anterior del
muslo e ingle, un pliegue dérmico pectoral entre los brazos y una mancha temporal oscura (Fig
4.28 A).
Aspecto robusto, con miembros largos. Piel dorsal lisa, ventral y de la cara posterior del
muslo granular con muy pequeñas póstulas. Cabeza alargada, subtriangular. Hocico redondeado
de perfil. Narinas más cerca del extremo del hocico que del ojo, la distancia entre ellas algo
menor que la distancia ojo - narina. Canto rostral y región loreal ligeramente cóncavos. Tímpano
dos tercios del tamaño del ojo. Manos con membrana basal. Tubérculo metacarpal interno
alargado, con un saliente prepolical en el macho; tubérculo metacarpal externo grande, irregular,
bífido. Tubérculos supernumerarios presentes. Tubérculos subarticulares grandes, redondeados.
Discos adhesivos de tamaño equivalente a la mitad del tímpano. Membrana del pie alcanzando el
penúltimo tubérculo subarticular del cuarto dedo. Tubérculo metatarsal interno ovalado,
conspicuo. Tubérculos supernumerarios poco conspicuos. Color dorsal pardo o beige, con
manchas oscuras irregulares en tamaño y forma. Barras transversales difusas en miembros y
costados. Zona loreal oscura, y mancha oscura difusa desde detrás del ojo a la mitad del costado
o menos. Partes inferiores crema, salvo la garganta, manchada de gris. Labio inferior color
crema. Machos con saco vocal guIar. Medidas: 65 (1 macho).
hábitat.-
Se trata de una especie de zonas abiertas, que se halla en orillas de ríos y Lagos, zonas
encharcadas y pantanos con vegetación baja {Lutz, 1973; Cei, 1980). Crump (1971) la encuentra
rara en la varzea y abundante en borde dc bosque y espacios abiertos, en vegetación a baja altura
(aproximadamente unos 20 cm). cerca del agua; Heyer (1976b) encuentra e] 2% en bosque
secundario y el 98% en espacios abiertos. Hoogtnoed (1979a) la cita como especie de sabana y
espacios abiertos. Vugler (1986) la halla en la varzea en bosque primario y secundario. En
Puerto Almacén sólo fue hallado un ejemplar macho en las Charcas del Potrero, el día 9-XI-88.
Se hallaba a 2 m de altura, cantando encaramado en un arbusto a la orilla dc la charca. La especie
es abundante en las pampas cercanas, a 13.5 Km hacia el sur, en dirección a Concepción. Allí se
encuentra en los bordes de charcas y lagunas. lEn Puerto Almacén se puede por tanto considerar
una especie muy rara y ocasional (0.03% de las observaciones totales>, que quizá llegue
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esporádicamente :írrasirada por las crecidas del río desde sus cabeceras (que atraviesan regiones
de pampa), bien en fornia de adtílto o de larvas.
Ciclo temporal y reproducción.-
Es una especie nocturna. Crump (1971) dice que en Belém se reproduce en la estación
seca, de Febrero a Julio. Hódí (1977) encuentra en Manaus actividad de Diciembre a Agosto,
con hembras grávidas y/o amplexus de Mayo a Agosto. Fugler (1986) halla hembras grávidas de
Octubre a Diciembre en el Beni. En cuanto al tamaño de puesta, Vizotto (1967) da un número de
huevos de 20(X) a 22(X), con un diámetro de 1.7 mm y una duración total del desarrollo ¡arvario
de 76 días, y Hódí (1990), un número medio de 1272 huevos, de 1.0 mm y un FF0 de 22.3.
Hvla raniceus es por tanto un reproductor generalista (modo 1 de Duelíman y Trueh, 1986) y
con una fertilidad alta
Canto.-
El canto consiste en una serie de notas pulsadas desordenadas y audibles desde bastante
lejos, con una duración de 114-244 rns, y asociadas en grupos de dos a seis. Cada nota contiene
cinco o seis pulsos, y la tasa de repetición es de 101-205 notas/minuto. La frecuencia dominante
es de 761 ¡It (Fig. 4.28 B). Los datos aportados por Hódí (1977) de ejemplares grabados en
Manaus, difieren en algunos parámetros de los nuestros, pero la apariencia general de sus
audioespectrogramas no difieren sustancialmente de los obtenidos en Puerto Almacén.
Distribucion.-
Se encuentra en la mitad oriental de Sudamérica, desde la Guayana Francesa, a través del
E de Brasil, hasta Paraguay, N de Argentina y E de Bolivia (Frost, 1985). En este país se
distribuye por las tonas abiertas en los departamentos de Santa Cruz, Beni y La Paz. Como ya
se ha indicado. su presencia en Puerto Almacén es puramente accidental dada la proximidad de
las pampas abiertas en las que abunda.
Co tucnt arios. -
Presumiblemente es una especie de alimentación izeneralista. capaz de devorar
invertebrados de tamaño mediano~grande.
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IRla riverol Cochran y (join, 1959
Hvla riveroi Cochran y Goin. 1959. Buí]. U. 5. Nat. Mus. 288: 284
Ejemplares examinados: 35 !34(dos de Monteverde, uno de Valle de Sajta>/l 1
Diagnosis y descripción.-
Hvla riveroi se distingue de las otras pequeñas especies de Uyk por tener un nítido canto
rostral, una o dos pequeñas manchitas blancas supralabiales bajo el ojo y un diseño dorsal
irregular oscuro sobre tbndo beige (Fig. 4.29 A).
Tamaño muy pequeño. Piel dorsal lisa, con pequeñas pustulifas; piel ventral granular.
Cabeza corta, con hocico redondeado y retrocediendo un poco. Narinas más cerca del extremo
del hocico que del ojo, siendo la distancia entre ellas menor que la distancia ojo-narina; canto
rostra] recto. Tímpano menor que la mitad del ojo. Manos basalmente palmeadas. Tubérculo
metacarpal interno ovalado, el externo oval y más pequeño; tubérculos subarticulares bífidos,
sólo conspicuos en el cuarto dedo. Tubérculos supernumerarios poco conspicuos. Discos
adhesivos de tamaño similar al tímpano. Pies palmeados hasta el penúltimo tubérculo
subarticular del cuarto dedo. Tubérculo metatarsal interno ovalado, pequeño, el externo ausente.
Tubérculos subarticulares simples, poco conspicuos. Tubérculos supernumerarios pequeños.
Partes superiores beige, pardo claro o pardo rojizo, con un diseño más oscuro, irregular, pero
habitualmente formando una mancha en forma de “X” o de ‘1-1<’ en la región escapular, y una
barra interocular difusa. Del extremo del hocico al costado, a través del canto rostral y el ojo,
pasa una raya fina color crema, que delimita y separa la coloración de las partes superiores de la
del resto de la cabeza, que es más oscura. Bandas difusas oscuras en tibias y brazos. Una o dos
manchitas blancas suboculares, A veces se encuentran ejemplares con un diseño dorsal en forma
de reloj de arena, recordando algo a] de 1-1. leuconhvllata. Machos con un saco guIar distendible,
liso. Medidas: 22.8/24.5.
Hábitat.-
Es una especie ecléctica, que se encuentra en gran variedad de medios, tanto en bosque
primario como secundario y en espacios abiertos (Duelíman. 1978a; Toft y Duelíman, 1979;
Aichinger, 1991). No obstante, Heyer (1976b) da un lO()% de presencia en espacios abiertos.
Se encuentra en corrientes y en charcas en borde de bosque, sean temporales o permanentes, y
aunque prefiere las temporales, aparece primero en las permanentes (Aichinger, 1987). Se sitúa
sobre vegetación baja, a 30-60cm (Goin y Layne, 1958) y normalmente por debajo de 1.5 ni
(Toft y Duelíman, 1979).
En Puerto Almacén, se encontró en bosque primario el l&2%, en secundario el 58.6%,
en potreros el 1.2% y en orilla fluvial el 23.7% (n~80), demostrando así un carácter poco
exigente (Fig.4.29 8). Es moderadamente común, nunca abundante, con un 2.83% de las
2 l 1)
observaciones totales. En la orilla fluvial su presencia es más estable, y aquí se llegaron a
contabilizar ocho especímenes en 500 m de orilla. No obstante, Aichinger (1987), cita
concentraciones de machos superiores a los 50 ejemplares. El substrato preferido donde se
sitúan son las plantas palustres, con un 50% (n=20), y en ellas se colocan con preferencia sobre
hojas (90%). Las plantas utilizadas tienen una altura media de 1.1 ni (n=14), y estan
preferentemente enraizadas en el agua (85%), a una distancia media de 3.1 ni (n=5) de la orilla,
cuando se hallan en charcas (en la orilla fluvial, se disponen más o menos sobre la misma orilla).
La altura a que se encuentran los ejemplares es de 0.3-1.75 m (~=0.6; n~20). Es
moderadamente conspicua, no escondiéndose mucho, pero tampoco es fácil de detectar dado su
diminuto tamaño.
Ciclo temporal y reproducc¡ón.-
Es una especie claramente nocturna (Toft y Duelíman, 1979; Rodriguez y Cadle, 1990;
Rodriguez, 1992). Duelíman (1978a) la encuentra activa de Marzo a Junio en Santa Cecilia,
manifestando que probablemente se reproduzca esporádicamente. Aichinger (1987) la halla
activa sólo durante seis meses, en la estación lluviosa. En Puerto Almacén, el primer año
cantaron desde el 284 al 13-1V, y el segundo, del 25-XI hasta al menos el 16-1V. Las hembras
parecen muy escasas. La única hembra capturada, de] día 27-1-88, no tenía e] ovario
desarrollado y los únicos datos de reproducción conocidos para la especie son de Aichinger
(1985), quien da un número medio de puesta de 394 huevos de 1 mm de diámetro (n=I0), con
un tamaño medio de las hembras de 23 mm, con lo que el FTO=17.l. Probablemente se
reproduce tanto en charcas como en el río (modos 1 y 2 de Duelíman y Trueb, 1986). Los
machos examinados en Puerto Almacén mostraron valores de cuerpos grasos entre O y 4, con
tendencia a acumular más grasa en el pico de lluvias de Diciembre - Enero.
Canto.-
Los machos emiten una nota corta y aguda, a intervalos irregulares, a veces en series de
tres o cuatro; cada nota, compuesta de 6-8 pulsos, dura 20-29 ms, con una frecuencia
fundamental de 5313 Hz y una msa de repetición de 44.6 (Hg. 4. 29 C). Estos datos coinciden a
grandes rasgos con los proporcionados por l)uellman (1978a). El canto es bastante parecido al
de 1-1. nana y en agrupaciones mixtas puede no resultar fácil distinguirlos.
D ¡ str ib uc ¡ ón . -
Es una especie propia de la parte alta de la Cuenca Amazónica en Colombia, Ecuador,
Perú, O de Brasil y Bolivia. En este país se distribuye presumibleníente por toda la región
amazónica, habiéndola encontrado en la región del Chapare, en Cochabamba.
21]

SI
~<> <
~ - E +r e
/7 ~$/ .....
‘1>- >~
It
i\ Lulú río
1*
Figura 4. 29 B. Uso (le! macrohábitat en 1 IvIa rivero>
.
0 20 XOns.
000 i~ 1300 16W 1900 2200 ma1lOO
Kitz
9 é
7 II)’) ‘>00 700 >0>7 i317g> 44%> >441 2200 m.
Fi t~tíra 4. 29 C Oscilograma y atití i ocspeetvog ram a (le 1—1 la vivevoi
213
Osteocenhalus lenrieur¡i Duméril y Bibron, 1841
Hvla lenrieurii Duméril y Bibron, 1841. Erpetol. Gen. 8: 553
Osteocenhalus leprieurii Goin, 1961. Ann. Carnegie Mus. 36: 13
Ejemplares examinados: 1 <macho)
Diagnosis y descripción.-
Esta especie se distingue de otros hílidos de la zona por poseer los machos dos sacos
vocales externos y piel espinosa y carecer de dos crestas óseas en la parte superior del cráneo,
visibles bajo la piel (Hg. 4.30 A).
Aspecto moderadamente robusto. Piel dorsal en el macho cubierta de pequeñas
espículas, lisa en la hembra; piel ventral granular. Cabeza ancha y aplanada, con morro cuadrado
en vista dorsal y retrocediendo ligeramente de perfil. Narinas cerca del extremo del hocico;
distancia entre narinas casi el doble que la distancia ojo - narina. Tímpano casi tan grande como
el ojo. Manos palmeadas basalmente. Tubérculo metacarpal interno ovalado, pequeño. Machos
con callosidad nupcial parda en toda la cara interna del primer dedo. Tubérculo metacarpal
externo bífido, en conexión con un tubérculo camal externo. Tubérculos subarticulares simples,
excepto el penúltimo del cuarto dedo, que es bífido. Discos adhesivos aproximadamente como la
mitad del tímpano. Pie con membrana rebasando algo el penúltimo tubérculo subarticular del
cuarto dedo. Tubérculo metatarsal interno ovalado, conspicuo, el externo puntiforme.
Tubérculos subarticulares simples. Tubérculos supernumerarios poco conspicuos. Dorso beige -
amarillento, con bandas transversales poco marcadas, la más nítida entre los ojos. Raya oscura
difusa del ojo a la narina; región loreal más oscura que la región subocular. Tímpano pardo
oscuro, Rayas transversales oscuras en brazos y piernas. Partes inferiores crema. Iris amarillo
dorado, con reticulaciones negras. Machos con dos sacos vocales externos, uno a cada lado de
la comisura bucal. Medidas: 49 mm (1 macho).
Hábitat.-
Es una especie muy arborícola hallada en bosque primario y secundario, y borde de
bosque. usualmente a más de 1.5 m de altura (Duelíman, 1978a; Toft y Duelíman, 1979;
Aichinger, 1991; Rodríguez y Cadle, 1991; Rodriguez, 1992). Aunque para la reproducción
utiliza charcas y corrientes, sean efímeras o permanentes, es básicamente un habitante del dosel
forestal (Trueb y Duelíman, 1971: Duellman, 1978a; Hoogmoed, 1979a; Lescure y Gasc.
1986). Esto le hace pasar desapercibido, pero al margen de ello incluso, la especie puede ser
considerada en Puerto Almacén como extraordinariamente escasa. Tan sólo un ejemplar (0.(J3%
de las observaciones totales), macho adulto, fué hallado el 20-11-88, en borde de bosque
secundario, en las Charcas del Puente. Estaba cantando desde el agua de un pequeño charco,
entre la vegetación herbácea. A pesar de haber prospectado el lugar en noches sucesivas y a
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distintas horas, ntínca mas volvió a ser observada ni oída esta especie. Probablemente es mas
común más hacia el N. La abundancia de la especie varía localmente. Toft y Duelíman (1979) la
encuentran común en ambas estaciones en el río Llullapichis, Perú; en cambio, Aichinger (1987)
no halla concentraciones superiores a 5 machos, y Duelíman y Salas (1991) la consideran rara en
Cuzco Amazónico
Ciclo temporal y reproducción.-
Se trata de una especie nocturna (Toft y Duelíman, 1979; Duelíman y Salas, 1991;
Rodriguez y Cadle, 1991; Rodriguez, 1992). Como para el caso de ff.rank~p~, no disponemos
de datos sobre reproducción en Puerto Almacén, salvo que un macho cantaba en Febrero. Tmeb
y Duelíman (1971) dicen que probablemente se reproducen de Abril a Mayo, aunque Duelíman
(1978a> encuentra juveniles de Marzo a Noviembre. Contrariamente a lo observado en Puerto
Almacén, diversos autores manifiestan que los machos, aunque seguramente se reproducen en
charcas en el bosque (modo 1 de Duelíman y Trueb, 1986), cantan desde los árboles, hasta a
cinco metros de altura (Duelíman, 1978a: Aichinger, 1987). Esto y el oírlos dispersos por el
bosque, ha sugerido también la idea de que pudiese utilizar agua acumulada en huecos de árboles
como lugar de reproducción (modo 19 de Duelíman y Trueb, 1986) (Aichinger, 1985; 1991).
Duelíman (1978a) da un complemento ovárico de 480-1150 (~=848; n=16) huevos de 1.2 mm,
y un FTO=17.0, y Aichinger (1985), un promedio de 788 huevos (n=2) de 1.5 mm,
deduciéndose un FTO=20.7.
Canto,-
El canto consiste en una nota pulsada, ronca, algo parecida a la de B. tvphonius. La
duración media de cada nota es de 235 ms. y consta de 7-8 pulsos; la frecuencia fundamental es
de 878 Hz, y la dominante, de 2083 Hz (Hg. 4.30 8). Sehíliter (1979) describió el canto de
ejemplares de Perú, exponiendo que hay dos tipos de notas, una larga y más tonal y otra corta,
más pulsada. Sus datos y audioespectrogramas no concuerdan con los obtenidos en Puerto
Almacén.
1)1 st rl bu cion -
Se encuentra desde las Guayanas, a través de la parte occidental de la Cuenca
Ama-jónica, en Colombia, Ecuador, Perú y O de Brasil (Frost, 1985), hasta el N de Bolivia.
Puerto Almacén es la única localidad conocida para la especie en el país (De la Riva, 1990b),
pero presumiblemente se ha de hallar en toda la región amazónica del mistuo; a la longitud de
Puerto Almacén, probablemente esta es la localidad más sureña de la especie.
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Corn en farios.-
Es una especie insectívora generalista. Duelínian (1978a), analiza el contenido de 25
estómagos, encontrando ortópteros en el 36%, coleópteros en el 20%, dictiópteros en el 16%,
lepidópteros en el 8%. larvas de coleóptero en el 8%, arácnidos en el 8%, dermápteros en el 8%,
dípteros en el 4% y formicidos en el 4%.
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Osteoceohalus taurinus Steindachner, 1862
Osteocephalus tatírinus Steindachner, 1862. Arch. Zool. Anat. Physsiol. Wiss. Mcd. 2: 77
Ejemplares examinados: 32 (24/8)
Diagnosis y descripción.-
La combinación de caracteres de poseer dos sacos vocales externos, piel con pequeñas
pústulas espinosas en los machos y dos crestas óseas craneales visibles bajo la piel, diferencian
a O. taurinus de cualquier otra especie de hílido de la zona (Fig. 4.31 A).
Aspecto relativamente grácil, con patas largas. Piel dorsal en los machos con pequeñas
espículas, en las hembras lisa con pequeños gránulos; piel ventral granular. Cabeza aplanada y
redondeada, con dos crestas óseas frontoparietales paralelas que parten de la región interorbital
hacia atrás. Hocico recto en vista dorsal y de perfil. Narinas casi en el extremo, abiertas
lateralmente, la distancia entre ellas menor que la distancia ojo - narina. Canto rostral recto o
ligeratnente convexo. Tímpano aproximadamente tres cuartos del diámetro del ojo. Mano
basalmente palmeada. Tubérculo metacarpal interno ovalado. Machos con una callosidad nupcial
parda en la cara interna del primer dedo. Tubérculo subarticular simple, salvo el penúltimo del
cuarto dedo, semibífido. Tubérculos supernumerarlos escasos, muy poco conspicuos. Discos
adhesivos algo mayores que la mitad del tímpano. Pie palmeado hasta algo más del penúltimo
tubérculo del cuarto dedo. Tubérculo metatarsal interno ovalado, el externo redondeado.
Tubérculos subarticulares sencillos. Tubérculos supernumerarios pequeños y escasos. Color
dorsal variable, desde beige a pardo oscuro o pardo rojizo, con manchas oscuras o sin ellas;
puede haber una raya clara vertebral y manchas o lunares color crema, dispersos. Bandas
transversales en los miembros, poco marcadas. Coloración de las panes inferiores crema, con o
sin manchitas pardas. Región subocular crema. Machos con dos sacos vocales grises, uno en
cad~í comisura bucaL Iris dorado verdoso con retículo negro. Tímpano beige, translúcido.
¡-luesos verdes. Medidas: 66.7/83.0.
Es una especie forestal, hallada tanto en bosque primario como secundario, aunque
también se puede encontrar en borde de bosque (Bokermann, 1964c; Duelíman, 1978a;
Hoognioed, 1979a; ‘loft y l)uellman, 1979; Fugler, 1986: Rodriguez y Cadle, 1990;
Zimmermann y Rodriguez, 1990; Aichinger, 1991; Rodriguez, 1992). Crump (1971) lo señala
como raro en zonas abiertas y borde de bosque. Se ha señalado su carácter muy arborícola,
destacándose el que se encuentre alto y su preferencia por los troncos; así, Zimmennann y
Rodriguez (1990) indican que se halla hasta a tres metros, pero Rodriguez (1992). lo cita a más
de 20 metros de altura. Toft y Duelíman (1979) dicen que se halla alio durante el día y más bajo
por la noche. Parece preferir ubicarse en los troncos (Bokennann, 1964c; Lescure y Gasc, 1986;
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Duelíman y Salas. 1991). Para reproducirse baja a charcas en el bosque, o en el límite de éste,
que pueden ser efímeras (Aichinger, 198?), pero también se reproduce en corrientes dentro del
bosque (Lutz y Kloss, ¡952), sean efímeras o permanentes (Aichinger, l987). Zimmermann y
Rodriguez (1990). dan como lugares de reproducción en Manaus charcas temporales (menos de
cuatro meses con agua) y permanentes o semípermanentes (ocho o más meses con agua) y
charcas junto a corrientes. En Puerto Almacén, se encontró en bosque primario el 28.2%, en
secundario el 63.1%, y en la orilla fluvial al principio de la estación, el 8.7% (n=36) (Fig. 4.31
B). El lugar donde la especie resultó más común fué el Curichi del Capibara, con un 34.8% del
total de observaciones, y ahí se observó en el 3 1.3% de las visitas. Sin embargo, el mayor
número de ejemplares en un sólo censo fué de diez y se contabilizaron en la Charca del Bosque.
Aichinger (1987) cita una concentración de unos 25 machos, y Bokermann (1964c) habla de una
agmpación de más de 50 ejemplares. En Puerto Almacén es una especie moderadamente común,
con un 1.63% de las observaciones totales.
A nivel de microhábitat, O. taurinus prefiere ubicarse en árboles grandes (68.2%)
(n=22), donde se sitúa preferentemente en los troncos (50%) o ramas primarias (3 1.8%). Las
plantas utilizadas miden entre l.70-5.5() m (~=2.95; n=13), y se ubican sobre todo en la orilla
(72.7%; n=22) o en tierra (27.3%), pero no se observaron en plantas sobre el agua. La altura a
que se sitúan los ejemplares es de 0.3-2.5 m (1=1.3; n=22). Dados su tamaño y su costumbre
de situarse sobre troncos y tallos es una especie bastante conspicua.
Ciclo temporal y reproducción.-
Aunque Bokermann (1964c) cita el caso de machos cantando a las 13 h, la mayoría de
los autores la señalan como una especie nocturna (Toft y Duelíman, 1979; Zimmermann y
Rodriguez, 1990: Rodriguez y Cadle, 1991; Duelíman y Salas, 1991; Rodriguez, 1992). En
Puerto Almacén también se detectó ocasionalmente actividad diurna; un ejemplar cantaba a las
11:30 de la mañana cii el (?urichi del Capibara el II -XI¡-88.
En Santa Cecilia, l)uellman (1978a) halla ejemplares de Abril a Agosto y uno solo en
Noviembre. Aichinger (1987) da en Pangtíana cuatro meses de actividad durante la estación
húmeda, mientras que según Zimmermann y Rodriguez (1990), en Manaus canta
esporádicamente todo el año. Fugler (1986) halla hembras grávidas en Octubre, Trueb y
Duellinan (1971) en Mayo, y l)ueílman ( 1978a) en Julio; Bokermann (1964c). encuentra puestas
en Rondón ia en Noviembre - En Puerto Almacén, el primer año los machos empezaron a cantar
el 1 — XII y dejaron (le hacerlo el 1 — III. y se y icron heni bras grávidas del 1 -XII al 19—II. El
segundo año, se oyeron machos del 24-XI al 31-1, aunque se observaron individuos activos
hasta el 29-111. y se vieron hembras grávidas del 2-XII al 9-111. Las hembras son bastante
abundantes, atínqtíe menos que los machos. Se observaron amplexus el primer año el 28-XII, el
30-1 y el 19-II. ~ el segundo año, el 29-XII y el 26-1. En ocasiones se vieron parejas en
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amplexus a dos o tres ni de altura, pero esto puede ser resultado de su tendencia a huir hacia las
copas de los árboles al ser molestadas (Bokermann, 1964c; Trueb y Duelíman, 1971).
Osteocenhalus taurinus deposita los huevos en una película flotante en el agua en charcas (modo
1 de Duelíman y Trueb, 1986), dispersándose los huevos, que con la envuelta gelatinosa miden
5 mm de diámetro, de modo que se hallan unos 100 por decímetro cuadrado (Bokermann,
1964c). Se trata de una especie muy fértil, aunque los datos aportados por Crump (1974),
Duelíman (1978a) y HÓdí (1990) no parecen indicarlo tanto. En efecto, los dos primeros autores
encuentran sólo una hembra grávida de 76 mm, con 550 huevos de 1 mm (FTC)=7.2), y el
último da también los datos de una sola hembra de 74 mm, conteniendo 1479 huevos de 1 mm
(FTO=20). Sin embargo, las cinco hembras con huevos maduros examinadas en Puerto
Almacén mostraron un número de huevos entre 2400-3525 (~3080) de 1.5 mm, dando así un
FTO=60.4, uno de los valores más altos de todos los anuros de la comunidad. Todas las
hembras de Puerto Almacén examinadas presentaban cuerpos grasos sin desarrollar, excepto una
con CG=l. Los machos oscilaron entre valores O y 2, con predominancia del primero.
No hay datos sobre desarrollo y reclutamiento. Los datos sobre comportamiento de las
larvas proporcionados por Dueliman y Lescure (1973) corresponden en realidad a Hyia
Eeo2raphica (Caldwell, 1989).
Canto. -
Los machos cantan desde el suelo (Trueb y Duelíman, 1971; Duelíman, 1978a) o desde
plantas a menos de un metro de altura (Bokermann, 1964c), aunque en Puerto Almacén también
los hemos observado cantando algo más altos. El canto consiste en una larga nota pulsada, como
un ronquido y con modulación de frecuencia, la cual es emitida a razón de 31 notas/minuto, tiene
un promedio de 43 pulsos, y una duración media de 761 ms. La frecuencia fundamental es de
901 Hz, y la dominante de 1330 Hz (Hg. 4.31 C). Raramente era emitida una nota secundaria
más corta y tonal. Duelíman y Lescure (1973) describen dos tipos de notas en Ecuador, una
corta y más tonal, y otra más larga y pulsada, que es la única comparable a la registrada por
nosotros, pero que aun así muestra un mayor número de pulsos y menor duración. Sehíliter
(1979) en Panguana también describe dos tipos de nota, aunque no exactamente
correspondienres a los de Duelínian y Lescure (1923), pero la nota larga descrita por este autor,
aunque algo más larga que la nuestra, en general es semejante en rango y estructura.
Zimmermann y l3ogart (1984> obtienen grabaciones en el P. N. 1Á¡pajós, Brasil, que se
corresponden bastante bien con las de Schlíiter, y también con las nues¡riis, aunque su nota larga
tiene también mayor dtíracióíí y un más bajo ritmo de repetición de pulsos. La amplia
distribución geográfica de O. taurinus no es raro que conlleve la existencia de variaciones
regionales en las características de sus llamadas, tal como apuntan todos estos resultados.
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Phrvnohvas coriacea (Peters, 1867)
Hvla coriacea Peters, 1867. Monatsber. Preuss. Akad. Wiss. Berlin, 1867: 11
Phrvnohvas coriacea Duelíman. 1968. Herpetologica 24: 205
Ejemplares examinados: 6 (3/3)
Diagnosis y descr¡pción.-
Es la única especie de la zona que presenta combinados los caracteres de tener dos sacos
vocales externos de color amarillo, piel lisa, ausencia de crestas óseas cefálicas y membranas
interdigitales de color rojo (Hg. 4.32 A).
Cuerpo grueso y robusto. Piel dorsal lisa y gruesa, la ventral granular y la de los
costados con arrugas formando celdillas. Cabeza ancha, subtriangular. Narinas un poco más
cerca del extremo del hocico que del ojo, la distancia entre ellas igual o algo menor que la
distancia ojo - narina. Región loreal oblicua y ligeramente cóncava. Tímpano algo menor que el
ojo. Mano palmeada hasta la mitad del tercer dedo. Tubérculo metacarpal interno ovalado.
Machos con una callosidad nupcial en la cara interna del primer dedo. Tubérculo metararsal
externo bífido y poco definido. Tubérculos subarticulares simples, salvo el penúltimo del cuarto
dedo, que es bífido. Tubérculos supernumerarios abundantes, pequeños. Discos adhesivos algo
menores que el tímpano. Pie palmeado casi completamente, sobrepasando el penúltimo tubérculo
subarticular del cuarto dedo. Tubérculo subarticular interno ovalado, pequeño; externo ausente;
tubérculos subarticulares simples; tubérculos supernumerarios abundantes, pequeños. Dorso
beige o pardo; aunque puede ser más o menos uniforme, normalmente hay una mancha oscura
en forma de reloj de arena, con un exflemo entre los ojos; otra mancha transversal sacral. Ambas
están orladas por tina fina raya de color crema. Bandas de igual diseño sobre la tibia. Una
mancha negra de contorno difuso en el hombro. Partes inferiores color crema uniforme.
Membranas interdigitales rojas. Iris anaranjado. Machos con dos sacos vocales amarillos, uno
en cada coníisura bucal. Medidas: 64.0/68.6.
Yhrvnohvas coriacea presenta un comportamiento defensivo hasta la fecha no descrito,
consistente en inflar el cuerpo al sentirse en peligro, y de este modo, las dos manchas negras
sobre el hombro se ven de frente como si fuesen dos grandes ojos, tal como pretende
Phvsalaemus naltererí cuando se in Ha para mostrar hacia atrás sus ghínd tilas inguinales,
Es una especie forestal que se halla tanto en bosque primario como en secundario
(Duellnian, 197Ma; Hoogmnoed, 197%; Toft y Dt¡ell¡iían, >979; Aichinger. 1991; Rodríguez,
1992). Se halla a bastante altura (Toft y Duel 1 man, 1979): Aieh i nger (1987) señala que canta a
cinco ni de altura, y Zimmemiann y Rodriguez (¡99<)) apuntan que es una especie arbórea que se
enetíentra alta, Utiliza para reproducirse charcas de bosque que pueden ser efímeras (Aichinger,
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1987; Rodriguez y Cadle, 199<)), En Puerto Almacén, como parece ser norma, es una especie
escasa (0.14% de observaciones totales), y las pocas observactones lo fueron todas en bosque
primario (Fig. 4.32 B), el 75% de las veces en ¡a Charca del Bosque (donde se encontraron
hasta ocho ejemplares simultáneamente), y el 25% en el Curichi Negro (n=4). Aichinger (1987)
señala concentraciones de machos inferiores a cinco ejemplares. El 60% fué visto sobre
palmeras, y el 40% en enredaderas (n=5), estando el l(X)% en ramas primarias, aunque aquí
incluimos los hallados en hojas de palmeras, que fueron el 80%. El 100% (n=5) de las plantas
utilizadas estaban enraizadas en tierra, a una distancia media de la orilla de 2.6 m (n=3). No se
midió la altura de las plantas utilizadas, pero la preferida por los ejemplares vistos, fué de 1.2-
1.7 m (Ñ=l.3; n=5). Todos estos datos han de tratarse con muchas reservas dada la escasez de
observaciones.
Ciclo temporal y reproducción.-
Se trata de una especie nocturna (Rodriguez y Cadle, 1990; Rodriguez, 1992). Duellman
(1 978a), halla en Santa Cecilia la especie activa de Mayo a Octubre, y Aichinger (1987), señala
seis meses de actividad durante la estación húmeda en Panguana. Parece ser un reproductor
explosivo u-as fuertes [luvias,aunque se sabe muy poco sobre la biología de esta especie. Si bien
Rodriguez (1992) especula con la posibilidad de que utilicen huecos llenos de agua en los
árboles como lugar de reproducción (como hace P. resinifectrix), en Puerto Almacén hemos
podido observar que se reproduce en charcas temporales (como P. venulosa). Dichas
observaciones de machos cantando y en amplexus, corresponden sólo a dos noches seguidas, el
28 y 29 de Diciembre del 88, y otra noche aislada el 25 de Enero del 89. Todos los ejemplares
vistos de P. coriacea >0 fueron en el segundo año, en esos tres unicos días, más una hembra sola
el día l0-XII, El primer día de canto, en la Charca del Bosque, tan solo había una delgada capa
de agua que de no haber llovido al día siguiente, habría desaparecido del todo. Los huevos son
depositados forniando una película flotante (Duelíman, 1978a). Crump (1914) examinó una
hembra de 66 mm portando 1430 huevos de 2.0 mm (ETO=43.3); para la misma, Duelíman
(1978a) da un diámetro de huevo de 1.9 mm (FFO=41 2). Las tres hembras examinadas de
Puerto Almacén presentaron 1075-1700 (R=1375) huevos de 1.7 mní (121<0=3512). Se puede
considerar por tanto a P. coriacea como un reproductor generalista, de elevada fertilidad (n~do 1
de Duelltmtn y irueb, >986). Los valores de los cuerpos grasos en machos y hembras oscilaron
entre 0 y 2. No se sabe nada sobre larvas y desarrollo.
Canto. -
El canto, eníitido bien flotando en el agua, bien desde la vegetación circundante, es como
una mezcla entre el de O. taurinus y el de 1’. venulosa, al ser una sucesión de notas largas
pulsadas y roncas, con modulación de frecuencia. La duración media es de Ñ)8 ms, con un
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Phrvnohvas venulosa (Laurenti, 1768)
Rana venulosa Laurenti, 1768. Synops. Rept.: 31
Phrvnohvas venulosa Hemming, 1958. Opin. Dech lar. Intí. Comm. Zool. Nomencí., 19: 172
Ejemplares examinados: 25 (>9/6)
Diagnosis y descripción.-
Se trata de la especie de hílido más grande de la zona. La siguiente combinación de
caracteres, la distingue de cualquier otra: dos sacos vocales externos de color pardo, piel
pustulosa pero no con espículas, ausencia de crestas cefálicas y labio inferior de color crema
(Fig. 4.33 A).
Especie grande y robusta. Piel dorsal gruesa, glandular y ligeramente rugosa, con
pústulas aplanadas dispersas; piel ventral fuertemente granular. Piel de los costados con arrugas
formando celdillas. Cabeza ancha y aplanada. Hocico redondeado en vista dorsal y lateral.
Narinas cerca del extremo del hocico, la distancia entre ellas algo menor que la distancia ojo-
narina. Tímpano algo menor que el ojo. Canto rostral poco conspicuo, región loreal ligeramente
cóncava. Mano palmeada basalmente. Tubérculo metacarpal interno ovalado, externo aplastado,
bífido. Machos con una extensa callosidad nupcial parda en la cara interna del primer dedo.
Tubérculos subarticulares prominentes, el penúltimo del cuarto dedo, bífido. Tubérculos
supernumerarios redondeados, irregulares en tamaño. Discos adhesivos de tamaño similar al
tímpano. Membrana del pie sobrepasando algo el penúltimo tubérculo subarticuiar del cuarto
dedo. Tubérculo metatarsal interno ovoidal, externo redondeado, menor. Tubérculos
subarticulares prominentes, subcónicos. Tubérculos supernumerarios pequeños, redondos.
Pliegue dérmico supratimpánico. Dorso beige, pardo o pardo-verdoso, con diseño variable;
puede ser casi uniforme, pero normalmente hay manchas oscuras irregulares, que pueden formar
dos bandas laterodorsales. Puede haber tnanchas blancas dispersas. Miembros barreados. Labio
inferior y panes inferiores de color crema uniforme, Iris color dorado con reticulaciones negras.
Machos con dos sacos vocales comisurales de color pardo-grisáceo Medidas: 93.5/103.3.
Al ser manejados, los ejemplares de P. venulosa exudan una secreción lechosa que se
vuelve tremendamente pegajosa y puede resultar bastante tóxica (Smith, 1941; Lutz y Kloss,
1952; Duelínían, 1956; Janzen, ¡962). McDiarmid (1968) apunta un mayor desarrollo del tejido
glandular en la época seca, como medio de paliar el riesgo de desecación.
¡tú Ii ita t . -
Es una especie ecléctica y se halla en todo tipo de medios a lo largo de su área de
distribución. Así, los estudios llevados a cabo en áreas etibiertas de bosque, sea éste primario o
secundario, registran su presencia en él (Duelíman, 1 978a; Toft y Duellman, 1979; Fugler,
1986; l{oogmoed, 1990; Rodriguez y Cadle, 1990: Aichinger, 1991; Rodriguez, 1992), pero
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también es citada en orilla fluvial (Luiz y Kloss, 1952; Lescure, 1986b). sabana o tierras
cultivadas (Zweifel, 1964; Hoogmoed, 1919a; lloogmoed y Gorzula, 1919), zonas de
transición de bosque a sabana (Pyburn, ¡967), y zonas abiertas en general (Zimmennann y
Hñld, 1983). Crump (1971) la halla rara en bosque, pero común en borde de bosque y áreas
abiertas, y Heyer (1916b) da un 100% de presencia en zonas abiertas; ello puede deberse a que
en el bosque es una especie que se suele encontrar a bastante altura, en copas y troncos
(Duelíman, 1987a; Toft y Duellman, ¡979; Duellman y Salas, 1991). Se ha señalado asimismo
su carácter antrópico (Lutz y Kloss, 1952; Hoogmoed y Gorzula, 1979; Hoogmoed, 1990).
Efectivamente, en algunas ciudades y pueblos de Bolivia hemos podido encontrarla en patios de
casas e incluso en cisternas en los cuartos de baño.
En Puerto Almacén, P. venulosa se halló en bosque primario un 22.7%, en secundario
un 22.6%, en potreros un 11.3%, y en la orilla fluvial un 43.2% (n=44) (Fig. 4.33 B). La
mayor parte de las observaciones en el río se deben a los días de las primeras lluvias de la
temporada, en que la especie se reproducía en los nuevos charcos formados o en las balsas
estancadas de agua del río. La otra parte corresponden a ejemplares aislados en los árboles de las
orillas detectados a lo largo de toda la estación lluviosa, pero una vez que el río empezaba a
correr, la especie lo abandonaba por completo como lugar de reproducción. Es una especie
relativamente común, con un 1.56% de las observaciones totales.
A nivel de microhábitar, los árboles grandes y pequeños superan con mucho el
porcentaje de utilización frente a otros tipos de plantas (55%; n=58), seguidos de las enredaderas
y marañas vegetales (20.7%); nunca se observó en hierbas, plantas palustres o flotantes. La
ubicación preferida fue en ramas primarias (50%; n=58), seguidas por igual por los troncos
(20.7%) y ramas secundadas (20.7%). Las plantas elegidas estaban sobre todo en tierra (89.6%;
n=58), y su altura osciló entre 2.0-8.0 m (~=4.55; n=45). Los ejemplares se encontraron a una
altura de 0.8-4.0 m (~=2.0; n=58). Es una especie bastante conspicua, dados sus lugares de
ubicación bastante expuestos y su gran tan1año.
Ciclo temporal y reproducción.-
Phrvnohvas venulosa es una especie nocturna (Lutz y Kloss, 1952; Rodriguez y Cadle,
1990; Duelíman y Salas, 1991; Rodriguez, 1992). No obstante, en Puerto Almacén hemos
observado que algunos machos aislados pueden cantar por la tarde, niuy de cuando en cuando.
Zweifel (1964) halla la especie activa en Panamá en la estación lluviosa (Mayo. Junio y
Julio), al igual que Pyburn (1967) en Méjico (Julio y Agosto): en Venezuela, Staton y Dixon
(1911) y Hoogmoed y Gorzula (1979) dicen que canta en la primera mitad de la estación
lluviosa, empezando un mes después de que caigan las primeras lluvias. Duelíman (1970b) dice
que en la época seca se halla de día en agujeros de árboles, bajo cortezas, en bromelias y axilas
de hojas de bananero, y que de noche se vuelven activas. En Puerto Almacén, el período de
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actividad reproductor es relativamente corto. Como en otras partes, se dan masivas
concentraciones reproductoras, de tipo explosivo, con las primeras lluvias torrenciales (Pyburn,
1967; Duelíman, 1918a) y en seguida cesan. Así, el primer año cantaron entre el 2-XI y el 17-1,
y se vieron amplexus los días 21-XI, l-XII y 28-XII; el segundo año se oyeron al menos desde
el l6-XI al 1-li, con aruplexus observados los días 24-XI; 9, 10, 14 y 28-XII. Así, en realidad
la actividad reproductora dura unos dos meses y medio, pero con pocos días reales de
reproducción. No obstante, al contrario que a otras especies, se la puede seguir observando,
aunque escasa, hasta más avanzada la estación; el primer año se vieron ejemplares hasta la
tercera semana de Febrero, y el segundo, hasta la primera de Abril. Siguiendo a días de fuertes
lluvias, los machos se congregan alrededor de charcas temporales y cantan desde la vegetación
circundante y, sobre todo, flotando en el agua (Gans. 1960; Zweifel, 1964; Rivero y Esteves,
1969; Duelíman, 1910b; Duelíman, 1978a). Hasta 32 ejemplares se observaron en la Charca del
Bosque en una de estas agrupaciones; al ser molestados, se suben a los árboles y siguen
cantando; la actividad puede durar toda la noche. Se pmducen los amplexus en e] agua, aunque
también se pueden ver parejas copulando en la vegetación o en el suelo. La hembra se inclina
hacia abajo y vibra en el momento de emitir los huevos, que se dispersan por la superficie
(Pyburn, 1967); así, la puesta consiste en una película flotante que ocupa aproximadamente 1.5
m2y los huevos, de 3.5 mm (con cubierta gelatinosa), se hallan separados 1-1.5 mm unos de
otros (Duelíman, 1956; Zweifel, 1964; Pyburn, 1967) (Modo 1 de Duelíman y Trueb, 1986).
Fugler (1986) halla hembras con huevos en el Beni en Octubre y Noviembre. En Puerto
Almacén, hallamos hembras grávidas en primer año entre el 29-X ye! 1-MI, ye! segundo año,
del 10 al 16 del XII. Se examinaron las gónadas de seis hembras, de las cuales cuatro portaban
huevos, y mostraron una fertilidad muy alta, con un número de huevos entre 5000-5775
(1=54812), de 1.6 mm de diámetro. El FTO=90.86, un valor muy alto, sólo superado por
Bufo naraenemis. La disposición interna de los huevos hace pensar en que sólo se realiza una
puesta, ya que cuando todos están en el útero, aparecen sólo huevos atrésicos en el ovario, y no
huevos en vitelogénesis. Las hembras examinadas presentaron todas carencia de cuerpos grasos,
excepto una del 26-1-89, que no contenía huevos y tenía CG=6. En los machos, el valor varió
entre O y 6, mostrando claramente tendencia a empezar a acumular grasa tras el período de
máxima actividad reproductora.
Dado que la puesta es flotante y a menudo dejada en espacios abiertos, recibiendo así
gran cantidad de radiación solar, la eclosión se produce rápido, en unas 24 b (Pyburn, 1967).
Las larvas tienen. presumiblemente como adaptación a la baja tensión de oxígeno en charcas
someras y recalentadas, unas grandes branquias externas en stís primeros días de desarrollo
(Zweifel, ¡964; Pybtírn, 1967); en efecto, en algunas charcas con puestas recientes de esta
especie en Puerto Almacén, se llegaron a registrar a las 11 h temperaturas del agua de hasta
39.6~C y posiblemente lleguen a alcanzar aún temperaturas mas altas. Larvas criadas en
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condiciones artificiales níidieron al eclosionar 4.6 mm y al alcanzar 8 mm estaban en estadio 23
de Gosner (1960). Zweifel (1964) da un período de desarrollo larvario máxitno de 37 días,
también en laboratorio. En Puerto Almacén hallamos jóvenes recién metamorfoseados atribuibles
a esta especie el 27-XII-88 en las Charcas del Potrero, y un joven de 45 mm en el Curichi Negro
el 2241-89,
Can Lo.-
Como ya se ha indicado, los machos se reúnen en notables concentraciones para cantar.
Dado el gran tamaño de la especie y de los dos sacos vocales que se proyectan hacia arriba al
llenarse con el aire de los pulmones, las llamadas alcanzan un gran volumen, y un coro puede
ser oído así a un kilómetro de distancia (Duelíman y Trueb, 1986). De hecho, dichas
agrupaciones sonoras son de gran utilidad para el investigador para descubrir por el oído la
existencia de charcas. El canto consiste en una nota grave repetida intensamente y con
modulación de frecuencia. Análisis del mismo han sido llevados a cabo por Poner (1962) en
México, Zweifel (1964) en Panamá, Rivero y Esteves (1967) en Venezuela, Dueliman (1970b)
en Panamá y Costa Rica y Zimmermann y HÓdí (1983), quienes compararon los datos de las
diferentes regiones antenores con otros de Perú y Guayana Francesa. Las grabaciones
efectuadas en Puerto Almacén muestran una nota de una duración media de 343 ms, compuesta
por 45-60 pulsos, con una frecuencia fundamental de 652 Hz y una dominante de 2143 Hz, y
emitida a razón de 54.8 notas/minuto (Fig. 4.33 C). A pesar de la amplísima distribución de esta
especie, los datos provenientes de todas las zonas indicadas apuntan a una llamada de
características bastante homogéneas en toda el área..
Distribucion.-
Phrvnohvas venulosa posee la distribución geográfica más amplia entre todos los
anfibios de Puerto Almacén. Se halla desde las tierras bajas de Méjico, a través de todo Centro
América (donde alcanza 25(X) m de altitud en Guatemala), toda la Cuenca Amazónica, Guayanas
y Trinidad y Tobago, hasta la latitud de Santiago del Estero en Argentina, y Paraná en Brasil
(Frost, 1985; Scrocchi y Lavilla, 1988). Se halla así en una gran variedad de medios, como
bosques templados. selvas tropicales, chaco, cerrado, etc., normalmente por debajo de 1000 m
de altitud. Parece escasa en las áreas próximas al piedemonte andino. En Bolivia ocupa todas las
zonas bajas y está presente en todos los departamentos con excepción de Oruro y Potosí
C Otilen larios. -
l)uellman (1978a) indica que se alimenta de una amplia variedad de artrópodos. En
Puerto Almacén la hemos visto alimentándose de lepidópteros nocturnos. De dos estómagos
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Scinax chipuitana (De la Riva, 1990)
Ololvuon chinuitana De la Riva, 1990. Rey. Esp. Herp. 4: 82
Scinax chiguitana Duelíman y Wiens, 1992. Occ. Pap. Mus. Nat. Hist. Univ. Kansas 151: 22
Ejeníplares examinados: 16 (13/3)
Diagnosis y descripción.-
Se diferencia de las otras Scinax de Puerto Almacén por no poseer ni calcar ni diseño de
la cara superior del muslo con contrastadas manchas amarillas o blancas rodeadas de pardo o
negro, y un diseño dorsal casi siempre uniformemente amarillo o naranja (Fig. 4.34 A).
Una especie mediana, más bien grácil. Piel dorsal finamente granular, ventral granular.
Cabeza algo más larga que ancha, ligeramente apuntada en vista dorsal, con hocico
sobresaliendo un poco en vista lateral; narinas cerca del extremo del hocico, abiertas
lateralmente, siendo la distancia entre ellas la mitad que la distancia ojo - narina; diámetro del
tímpano algo más que la mitad del diámetro del ojo; pliegue supratimpánico débil. Manos no
palmeadas; tubérculo metacarpal interno ovalado, siendo el externo grande, bífido; machos con
callosidad nupcial parda en la cara interna del primer dedo; tubérculos subarticulares simples;
tubérculos supernumerarios pequeños; discos adhesivos algo menores que el tímpano.
Membrana del pie apenas alcanzando el penúltimo tubérculo subarticular del cuarto dedo.
Tubérculo metatarsal interno grande, ovalado y protuberante; externo pequeño y redondeado;
tubérculos subarticulares redondos, simples; tubérculos supernumerarios poco conspicuos.
Partes superiores de color amarillo o anaranjado, casi inmaculado, con costados de tono más
claro; puede haber pequeñas manchas dispersas de color pardo claro, pudiendo llegar a formar
dos bandas laterodorsales difusas, englobando o no pequeños ocelos de color claro, que pueden
hallarse también en el centro del dorso. Partes inferiores amarillentas. Iris dorado claro. Machos
con un saco vocal guIar pequeño, amarillo. Hembras mayores que los machos, de color beige o
pardo claro y diseño como el de los machos. De día pueden tornarse muy oscuros. Medidas:
32,0/35,3.
Hábitat.-
En Cuzco Amazónico, Perú, Dueliman y Salas (1991) señalan la especie como un
habitante de los arbustos de bosque primario. En Perseverancia, Hoogmoed (199(1) habla de una
especie de Qjgjyggn (posiblemente 5. chipuitana) presente en el bosque primailo (varzea) y
bosqtíe galería. En Puerto Alníacén, ya se indicó a la especie como presente sobre todo en
bosque y en borde de bosque (De la Riva, 199(h). En efecto, el 40.5% se halló en bosque
primario, el 45,1% en bosque secundario y el 14% en borde de bosque o zona abierta (n=32)
(Fig. 4.34 13). Nunca se halló en la orilla fluvial. Es una especie moderadamente común, con el
1.13% de las observaciones totales. El enclave donde se halló con mayor frecuencia fue la
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Charca del Bosque, con el 31.2%,. En este lugar se encontraron a veces concentraciones muy
numerosas, llegándose en una ocasion a contabilizar 93 ejemplares en unos 50 n~ de transecto.
No obstante, es posible que tras una noche de tal abundancia, venga otra en la que no se ve un
solo ejemplar. A nivel de microhábitat, se ubica con frecuencia en p[antas palustres (44.8%;
n=29). matorrales <31%) y ¡-leliconia (17.2%). En las plantas, los ejemplares se sitúan
preferentemente sobre hojas (793%). Las plantas utilizadas están sobre todo en tierra (55.1%),
seguido de la orilla (27.6%) y el agua (17.2%; n=29), y tienen una altura de 0.6-4.0 m (k=2.56;
n~20>, situándose las ranas a 0.2-1.8 m (~=0.8; n~29). Es una especie bastante conspicua dada
su abundancia y el no utilizar plantas con mucha cobertura.
Ciclo temporal y reproducción.-
Es una especie nocturna, aunque algunos ejemplares pueden verse de día tras noches de
gran actividad, y está activa sólo durante la estación lluviosa. El primer año se oyeron del 20-II
al 28-111, si bien se observaron ejemplares aislados desde el 28-XII; el segundo año, se oyeron
del 1 3-X]I al 3-11, aunque se observaron ejemplares aislados en un período más amplio, entre el
30-XI y el 5-111. Es decir, parece que el período efectivo de reproducción comprende tan sólo la
porción más lluviosa de la estación húmeda, abarcando aproximadamente un mes y medio y
reproduciéndose explosivarnente. La proporción de sexos está muy desviada a favor de los
machos (De la Riva, 1990a) y se vieron pocos amplexus, el primer año el día 1-111 y el segundo,
los días 14-XII, 29-XII y 3-li. Los mismos, parecen tener lugar a altas horas de la noche (De la
PAva, 1990a). Presumiblemente, la puesta es flotante y abandonada en las charcas temporales
(Modo 1 de Duelíman y Trueb, 1986). De las tres hembras examinadas, dos contenían 1250
huevos de 0.9 mm cada una (FTO=32.7). No hay datos sobre duración del desarrollo y
reclutamiento. Las tres hembras no presentaron cuerpos grasos, y en los machos varió el valor
erráticamente entre O y 3, sin tendencias temporales definidas.
Ca rito. -
El canto de 5. chinuitana es raramente oído. Estructural y temporalmente es bastante
parecido al de 8. rubra, pero perfectamente distinguible por ser más agudo y nasal. Consiste en
una nota con una duración media de 243 ms, conteniendo 23-42 pulsos, con una freciencia
dominante de 2112 1-Iz, y emitida a un promedio de 64 llamadas/minuto (Hg. 4.34 C),
1) ¡st rl bu cion. -
hasta el presente-se conoce solo del sur de Perú (Cuzco Amazónico y Tambopata) y de
Puerto Almacén (I)uellman y Salas, 1991). Posiblemente ocupe todo el N de Bolivia,
alcanzando quizá los estados brasileños de Mato Grosso, Róndonia y Acre, y Madre de 1)ios en
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Sc¡nax fusenvaria (Lutz, 1925)
Hvla fuscovaria Lutz, 1925. C.R. Séances, Soc. Biol. París, 93: 212
Scinax fuscovaría Duelíman y Wiens, 1992. Occ. Pap. Mus. Nat. Hist. Univ. Kansas 151: 22
Ejemplares Examinados: 18(12/6)
Diagnosis y descripción.-
Una especie grande de Scinax, caracterizada por la ausencia de calcar y por tener tibias
robustas y manchas oscuras dispersas en el dorso, pero no formando dos manchas
laterodorsales. La especie niás parecida es 5. rubra de la que difiere sobre todo por su mayor
tamaño (Fig. 4.35 A).
Tamaño mediano - grande; aspecto relativamente robusto. Piel dorsal ligeramente
rugosa, ventral rugosa. Cabeza triangular, con hocico moderadamente apuntado en vistas dorsal
y lateral; distancia entre narinas algo mayor que la mitad de la distancia ojo-narina; tímpano 3/4
del diámetro del ojo; pliegue timpánico conspicuo. Manos sin palmear; tubérculo metacarpal
interno ovalado, el externo grande y bífido; machos con callosidad nupcial amarillenta en el
primer dedo; tubérculos subarticulares redondos, conspicuos; tubérculos supernumerarios
pequeños, moderadamente marcados; discos adhesivos aproximadamente la mitad de tamaño del
tímpano. Tibia robusta. Pie palmeado casi hasta el penúltimo tubérculo subarticular del cuarto
dedo. Tubérculo metatarsal interno ovalado y muy marcado, el externo redondo, menor;
tubérculos subarticulares redondeados, sobresalientes; tubérculos supernumerarios pequeños,
dispersos. Dorso beige, pardo, aníarillento o pardo - verdoso, con manchas oscuras dispersas,
habiendo siempre una entre los ojos; costados amarillentos; miembros irregularmente barreados;
cara posterior del muslo con manchas amarillas y negras; partes inferiores crema amarillento;
machos con un saco guIar ligeramente bilobulado, amarillo. En la población de Puerto Almacén
no se han observado las callosidades nupciales pectorales registradas en otras zonas (ver Luzt,
1973). Medidas: 50.2/532,
U á b ¡ la t . -
No hay muchos datos publicados sobre las preferencias de uso del espacio en esta
especie. (ians (1960) la enctíentra en tallos de arbustos y hierbas e incluso en el suelo en charcas
y zonas a¡iegadas en áreas abiertas del 5 de Bolivia; Lutz (1973) y Cci (1980) la consideran una
especie de áreas abiertas, río forestales; l-laddad et al (1988) la hallan en áreas de matorral
cercanas a lagunas, sobre el suelo o en vegetación baja, normalmente gramíneas, hasta a 30 cm
de altura. Hemos observado cierta tendencia antropofilica, y no es raro hallarla en casas y patios
de los pueblos, como otras Scinax, En Puerto Almacén, 5. fuscovaria se comporta como una
especie polivalente, hallándose tanto en bosque primario (16.0%), como en secundario (45.5%),
potreros (33%) y orilla fluvial (53%) (n=56) (Hg. 4.35 B). aunque ésto último sólo al
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conlienzo de la estación lítiviosa. Es una especie nioderadamente común, con un 1.98% de las
observaciones totales. Hasta 13 ejeníplares se hallaron en 125 m de transecto en las Charcas del
Potrero, lugar donde resultó más abundante, con un total del 62.5% de las observaciones
realizadas (27.3% de las vistas al lugar).
A nivel de microhábitat, se halla sobre todo en pequeños árboles (45.4%; n=22),
seguido de marañas vegetales (27.3%), y dentro de la planta se ubica sobre todo en ramas
primarias o el mismo [ronco (59%; nr18), seguido de ramas secundarias (18.2%) y muy
raramente en hojas (4.5%). Las plantas elegidas están más o menos por igual en tierra (36.3%;
n=22) que en agua (40.9%) o en la orilla (22.7%), pero pueden alejarse bastante de ella. La
altura de las plantas varía entre 0.4-4.5 m (~2.56; n=15), y en ella, las ranas se sitúan a 0.1-
1.8 m (k=1.0; n=22). No es una especie fácil de ver, pues tiene tendencia a ocultarse en
vegetación densa.
Ciclo temporal y reproducción.-
Es una especie completamente nocturna. Diversos autores sitúan su período de actividad
reproductora en la época de lluvias. Gans (1960) observó amplexus en Febrero; Gonzaga de
Almeida y Cardoso (1985) dan un período de Septiembre a Marzo, y Cardoso et al. (1989), de
Noviembre a Abril. En Puerto Almacén, se níuestra como un reproductor explosivo, con un
periodo de reproducción centrado en los priníeros dos tercios de la estación lluviosa. El primer
año, se oyeron los machos desde el 21-XI (aunque se vió un ejemplar el 19-XI) al 7-111 (y se
vieron ejemplares hasta el 17-111), y el segundo año cantaron del 24-XT al 10-111. Se encontraron
hembras con huevos el primer año entre el 22-1 y el 19-111, y se observaron amplexus el primer
año los días 7-1, 22-1, 16-11 y 20-II, ye! segundo año, los días 10-XIT, 14-XIT, 28-XII, 29-XII
y 25-1. Las parejas en amplexus se encuentran a veces lejos del agua, y por el suelo o hasta a 2.5
m de altura. Los huevos son depositados en charcas temporales, presumiblemente formando una
película flotante (Modo 1 de Duelínían y Trueb, 1986). Es una especie muy fértil. Las seis
hembras examinadas presentaron 16(X)-2850 (Rr2025) huevos de 1.2 mm, y el FTO=47.24, un
valor muy alto. Todas las hembras exaniinadas presentaron CG=0. De nueve machos
exaníínados entre Diciembre y Febrero, tino de Enero presentó CG=4 y dos del mismo mes,
CGzzl, y el resto todos CG=0.
Puestas realizadas la noche del 22-11-89, el día 24 por la mañana eran larvas móviles,
pero aúíí en la cubierta gelatinosa. [LI l6-ll-89 se encontraron muchos jóvenes recién
níetamorfoseados en las Charcas del Potrero.
Catita. -
La llamada de apareamiento es realizada por los níachos a veces en grandes coros pero
sin estructura social alguna. Se parece en estructura y sonido a la de £,mbrut, pero es más
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Scinax ~arbei (Miranda-Ribeiro, 1926)
Garbeana earbei Miranda-Ribeiro, 1926. Arq. Mus- Nac. Río de Janeiro, 27: 96
Scinax 2arbei Duelíman y Wiens, 1992. Oce. Pap. Mus. Nar. Hist. Univ. Kansas 151:22
Ejemplares examinados: 21 (19/8)
Diagnosis y descripción.-
Se distingue de las otras especies de Scinax de Puerto Almacén por presentar un calcar
en el talón y manchas amarillas o anaranjadas en la cara posterior del muslo. Scinax nebulosa es
semejante, pero pero su calcar es muy pequeño y tiene sólo manchas negras en el muslo (Ñg.
4.36 A).
Aspecto grácil. Piel dorsal lisa, con pequeñas pustulitas dispersas por todo el cuerpo; un
pequeño calcar en el talón; piel ventral granular. Cabeza alargada, con hocico puntiagudo en
vista dorsal, retrocediendo notablemente en vista de perfil; distancia entre narinas algo menos del
doble que la distancia ojo - narina; tímpano algo mayorque la mitad del ojo, con ligero pliegue
supratimpánico. Manos sin palmear; tubérculo metacarpal interno oval, largo, el externo dividido
en tres; machos con callosidad nupcial blanquecina; tubérculos subarticulares redondeados, el
penúltimo del cuarto dedo muy desarrollado; tubérculos supernumerarios abundantes, pequeños;
discos adhesivos algo menores que el timpano. Pie palmeado hasta algo menos del penúltimo
tubérculo subarticular del cuarto dedo; tubérculo metatarsal interno redondeado, ligeramente
mayor que el externo; tubérculos subarticulares redondos, notables; tubérculos supernumerarios
pequeños y escasos. Dorso gris o beige-dorado, con un triángulo invertido gris entre los ojos, y
una raya oscura fina sobre el tímpano; patas barreadas difusamente de gris; caras posterior y
anterior del muslo con manchas amarillentas y grises; panes inferiores crema sucio; machos con
saco vocal guiar crema salpicado de gris, de tamaño moderado. Medidas: 39.8/421.
Hábitat.-
Es una especie no níuy exigente, y se halla en diferentes medios. Heyer (1976b), da un
83% en bosque primario y un 17% en secundario; Duelíman (1978a), de 82 ejetuplares halla
sólo uno en bosque primario, y el resto más o menos por igual en áreas abiertas y en bosque
secundario, en este caso reproduciéndose en charcas, donde los níachos están a menos de 1.5 m
de altura y a más o níenos 1 m de la orilla. Dicho autor manifiesta que la especie se fué haciendo
mas común a medida que el bosque era clareado. l-loogmocd (1979a), la considera una especie
de espacios abiertos; Toft y Duelíman (1979) la citan en bosque sectíndario y Aichinger (1991)
en bosque secundario, borde de bosque y tierras cultivadas; Rodriguez (1992) la halla en bosque
y en áreas abiertas. Utiliza para reproducirse lagos y charcas de bosque (Rodriguez y
Cadle,1990), así como corrientes teníporales y charcas en borde de bosque (Aichinger, 1981).
En Puerto Almacén, 5. aarbei se encontró en bosque primario el 12%, en secundado el 78.7% y
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en orilla del río el 9% (n=33), lo que confirma la preferencia ya citada por el bosque secundario
(Hg. 4.36 B). En la orilla fluvial apareció tardíamente y los registros (sólo tres), se deben a
ejeníplares aislados; la especie no se reproduce en el río, El lugar donde resultó mas común
fueron el Curichi Grande (33.3% de las observaciones; detectada allí el 68.7% de las visitas al
lugar; nzz 16) y en el Curichi del Capibara (45.4% de las observaciones; 29.4% de las visitas;
n=5 1), donde se detectaron hasta cuatro machos en 35 mdc transecto lineal. Aichinger (1987>
cita agrupaciones de más de cinco machos. En el Curichi Grande, llegaron a verse cuatro
machos y una hembra en 1 m2 de superficie, pero estas pequeñas agrupaciones se disponen muy
irregularmente en el entorno. Scinax Earbei se coloca sobre todo en marañas vegetales (37.9%;
n=29) y Heliconia (37.9%), y en ellos utiliza preferentemente las hojas (53.6%; n=28), seguido
de ramas primarias o secundarias (35.7%) y raramente el tronco o tallo (10.7%); este resultado
contrasta con el indicado por Heyer (1977) y Duelíman y Salas (1991), que apunta a que 1
2arbei se ubica preferentemente en troncos de árboles y arbustos, aunque sí hemos observado lo
indicado por Heyer (1977) y Duelíman (1978a) respecto a la costumbre de la especie de
colocarse cabeza abajo, medio oculta por la vegetación, carácter que ha sido considerado como
una posible sinapomorfía del grupo ~fffl1il (Duelíman y Wiens, 1992). Las plantas utilizadas,
de una altura de 1.0-2.5 ni (x=1.71; nz7), se ubican sobre todo en la orilla (55.1%; n=29),
seguido de en tierra (31.0%) ymás raramente en el agua (13.8%); en el primercaso, la distancia
media a la orilla es de 0.95 m (n=7), lo que coincide con lo indicado por Duelíman (1978a). La
altura a que se sitúan los ejemplares es de 0.2-2.2 m (~=1 .0; n=29).
Como ya se ha dicho, es una especie bastante escondediza, que pese a no estar muy
metida en la vegetación, suele buscar estar cubierta por alguna hoja, haciéndose así difícil de
descubrir.
Ciclo temporal y reproducción.-
Se trata de una especie nocturna (Duelíman, 1978a; Aichinger, 1987; Rodriguez y Cadle,
1990; Duellínan y Salas, 1991; Rodriguez, 1992). Heyer (1977) indica haberla visto de día,
cabeza abajo sobre troncos a 20 cm del suelo; probablemente, se trataba sin embargo de
ejeníplares en reposo, no activos. En Santa Cecilia, se nínestra activa todo el año y con
reproducción seguramente continua (Duelíman, 1978a), pero en Panguana se halla activa seis
meses, reproduciéndose sólo en la estación húmeda (Aichinger, 1987). Crump (1974) indica
que para reproducirse necesita que las charcas temporales tengan al menos 60 cm de
proftíndidad. Desde luego, no se níuestra como un reproductor explosivo. lEn Puerto Almacén
empieza relativamente tarde su actividad, aunque se mantieííe luego de modo más o menos
continuo. El primer año empezaron los cantos el 30-1 y acabaron el 29-líl; el segundo año,
empezaron el 13-XII y siguieron al menos hasta la segunda semana de Abril. El hecho de que el
segundo año se detectase la especie un mes y medio antes que el primero, se debe en parte a que
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el primer año no se había descubierto el Curichi Grande, en el que conio se ha dicho, 5. garbei
era común. Pero también es cierto que el segundo año, se encontraron en el Curichi del Capibara
ya desde el día 27—XII, o sea, un mes antes que el año anterior en el mismo lugar. Es decir, que
realmente hubo un adelanto considerable en el inicio de la actividad reproductora de un año
respecto a oao, y de nuevo debe ser un reflejo de la diferente distribución de las precipitaciones
en ambos, lo que se tradujo en que los enclaves de reproducción se llenaron de agua mucho
antes -
Se hallaron hembras con huevos el primer año entre el 30-1 y el 8-II (no se observaron
amplexus) y el segundo del 31-1 al 51V, con amplexus observados los días 7-111 y 16-111, a 20
cm sobre el agua. Los huevos son puestos en forma de película flotante (modo 1 de Duelíman y
Trueb, 1986). Es posible que en esta especie se dé el fenómeno de los machos satélites, por
cuanto aparecen grupos de machos próximos entre sí, algunos de ellos silentes.
Se examinaron las gónadas de ocho hembras, que mostraron entre 240-950 (~=708.7)
huevos de 1.4 mm, dando un 1-’TO~25.6. Este valor es algo superior al dado por Cmmp (1974)
y Duelíman (1978a), de un número de huevos de 280-793 (~=551; n=~21) y FTO=19.7; de
puestas realizadas en laboratorio, dichos autores obtuvieron 445-905 (~=727; n=18) huevos
(FTO~26.4), valores mucho más próximos a los obtenidos en Puerto Almacén. Hay más datos a
cerca de La fertilidad en 5. uarbei; Crump y Kaplan (1979) dan puestas de 544-880 (R~695.6;
n=5; FTO=19.l); Crump (1981), de 280-1138 (R~=647.2; n=45; FTO= 23.1); por último,
Aichinger (1985) da puestas de un número medio de 810 huevos (n~4; FTO=18.4). Estos
valores de PTO tan bajos se deben a que las hembras de Puerto Almacén no alcanzan un tamaño
tan grande como las de otras regiones, como el piedemonte andino en Perú (38.7 mm en
promedio, frente a los 43.0 mm dados por Aichinger, 1985). Todas las hembras examinadas en
Puerto Almacén carecían de cuerpos grasos y los machos presentaron a lo largo de la estación
valores entre 0-5, de modo errático y sin tendencias temporales claras.
Respecto a la duración del desarrollo, Crump (1974) y Duelíman (1978a) dan un período
de eclosión de 55-79 horas, y hallan larvas de Marzo a Agosto,
~o. -
El canto de esta especie ha sido analizado en diversas ocasiones (Duelíman, 1970a;
Duelíman, 1972; Duelíman, 1978a; Duelíman y Pyles, 1983; Zimmermann, 1983). Los machos
no forman coros, pero interacciones sonoras se pueden producir entre 2 ó 3 ejemplares cantando
próximos. La llamada consiste en una larga ííota pulsada, grave, precedida o no de alguna nota
corta más aguda. Tiene una duración de 295-1469 nís, con 53-57 pulsos¡s, y una frecuencia
doníinan¡e de 3453-3958 Hz (Fig. 4.36 C). Estos valores discrepan en parte de los hallados para
la Amazonia ecuatoriana por los autores antes mencionados: 5. 2arbei es una especie bastante
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variable y las diferencias encontradas en sus cantos a lo larao de su área de distribución, podrían
tener algún significado <axonomíco,
Distrl»u cao u. —
Se encuentra en la Cuenca Amazónica central y occidental, en Brasil, Colombia,
Ecuador, Perú (Frost, 1985) y N de Bolivia, donde presumiblemente se distribuye por toda la
región amazónica hasta la latitud de Buenavista (De la Riva, 199Gb).
Comentarios.-
Dueliman (1978a) examina 23 estómagos, y halla ortópteros en el 70%, arañas en el
30% y dípteros y larvas de coleópteros en el 4%. En Puerto Almacén examinamos el contenido
de cuatro estómagos, de los cuales uno estaba vacío, y los otros mostraron entre los tres, una
hormiga, un homóptero, un coleóptero de 7.5 mm y cuatro arañas de más de 3 mm. Parece ser
que S. garbei consume arañas en proporciones más altas que otras especies de ranas de la zona.
Se hallaron parásitos intestinales.
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Scinax nebulosa (Spix, 1824)
Hvla nebulosa Spix, 1824. Spec. Nov. ‘lestud. Ran. Brasil: 30
Scinax nebulosa I)uellman y Wiens, 1992, Oce. Pap. Mus. Nat. Hist. Univ. Kansas 151:23
Ejemplares examinados: 25 (23/2)
Diagnosis y descripción.-
Una Scinax pequeña, con cabeza alargada, y aplanada, extremo del hocico prominente y
un níinúsculo calcar en el talón; se distingue de 5. ~iarbeisobre todo por carecer de manchas
anaranjadas o amarillas en el muslo (Hg. 37 A).
Especie pequeña y más bien grácil. Piel dorsal ligeramente rugosa, con pequeñas
pustulitas dispersas; un pequeño calcar en el talón; piel ventral rugosa. Cabeza alargada, con
hocico apuntado en vista dorsal y lateral; distancia entre narinas algo mayor que la mitad que la
distancia ojo - narina; tímpano algo mayor que la mitad del diámetro del ojo; un ligero pliegue
supratimpánico. Manos sin palmear; tubérculo metacarpal interno ovalado. el externo dividido en
tres; tubérculos subarticulares simples, el penúltimo del cuarto dedo más desarrollado;
tubérculos supernumerarios pequeños, escasos; discos adhesivos aproximadamente la mitad del
tamaño del tímpano. Pie palmeado hasta algo menos del penúltimo tubérculo subarticular del
cuarto dedo; tubérculo metatarsal interno pequeño, redondo, el externo menor y también
redondo; tubérculos subarticulares redondos, notables; tubérculos supernumerarios escasos y
poco conspicuos. Dorso pardo o gris, con un triángulo o trapecio oscuro invertido entre los
ojos, bordeado o no completamente por una línea crema; mancha oscura irregular en el centro del
dorso, otra sobre la axila, y otras dispersas en partes superiores y labios; miembros difusamente
barreados. Caras anterior y posterior del muslo con manchas oscuras y gris claro, irregulares;
partes inferiores crema sucio; garganta con saco vocal pequeño en los machos, difusamente
manchado de gris. Medidas: 29.5/36.0.
II á b ¡ t a t -
Se trata de una especie fundamentalmente de áreas abiertas. Crump (1971) la encuentra
moderadamente coníún en tierra firme, común en la varzea, moderadamente común en el igapó,
y abundante en borde de bosque y espacios abiertos, especialmente en áreas herbáceas húmedas
y vegetación baja, de donde se desplazaría también a las charcas para reproducirse. Duelíman
(1972) da como hábitat las charcas en borde de bosque. 1-lódí (1977) la encuentra en orilla
fluvial, en la zolía de transición entre forníaciones de Pasoal um y el bosque inundado;
l-loogrííocd ( 1979a) la cita como de espacios abiertos y borde de bosque. lxscure (1986a) la cita
en pantanos, en vegetación baja. En Puerto Almacén, 5. nebulosa se encuentra muy raramente
en bosque primario (0.6%), raramente en secundario (20.9%), y sobre todo está en la orilla del
río (78.4%; n=148) (Hg. 4.37 13); las cifras de bosque secundario corresponden en un 16.9% al
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Curichi del Capibara. que corno liemos comentado en otros casos, se puede considerar a efectos
de algunas especies como un área abierta, y muy influenciada por el río; en éste, su presencia es
muy constante (80% de las visitas realizadas; n=145?l. Es una especie que a juzgar por su
porcentaje de registro respecto a otras especies (5.24%), parece de las más abundantes, pero en
realidad esta cifra está magnificada por el gran número de visitas realizadas al río respecto a otros
medios (28.71%) y la citada constancia de la especie en ese hábitat. Por el contrario, es una
especie sólo moderadamente común. Se contaron, la vez que mas, ocho ejemplares en 170 m de
orilla fluvial, pero quizá las mayores concentraciones se daban en el Curichi del Capibara, donde
su aparición es muy tardía. Crump (1971) indica agrupaciones de hasta diez machos.
A nivel de microhábitat, 5. nebulosa se ubica sobre todo en plantas y hierbas palustres
(41.6%; n=12), seguido de arbolillos (25%), Heliconia (16.6%) y marañas vegetales (16.6%),
y el lugar preferido son las hojas (66.6%), seguido de tallos y ramas (33.35). Las plantas se
encuentran sobre todo en la orilla (50%; n=12), seguido del agua (33.3%) y tierra (16.6%), y
cuando están en agua, la distancia media a la orilla es de 1.6 m (n=3). La altura de las plantas
elegidas es de 1.2-3.0 m (R49; n=5>, y en ellas las ranas se sitúan a 0.2-1.6 m (X=0.9; n=12).
Es una especie conspicua por su canto, pero no muy fácil de ver.
Ciclo temporal y reproducción.-
Es de costumbres nocturnas; los machos cantan durante gran parte de la noche, y parece
ser que las noches luminosas les estimulan. Crump (1971) la encuentra activa al menos de Enero
a Julio, y observa actividad sexual y larvas de Marzo a Julio, y HÓdí (1977), dice que en
Manaus se reproduce de Mayo a Agosto. En Puerto Almacén, se muestra activa a lo largo de
toda la estación húmeda, sin que podamos precisar cuándo no lo está. Así, siempre se detectó
desde el primer día de llegada, al principio de cada período de estudio, hasta el final. Al principio
sólo se halla en el río, y en los deniás enclaves, ya más entrada la estación. Ignoramos sí se
reproducirá en plena época seca, pero probablemente no. Desde luego, la actividad, aunque
continuada, es más intensa en mitad de la estación húmeda. Las hembras parecen bastante
escasas, Se encontraron sólo dos hembras con huevos, el 30-1-88 y el l4-ll-88; una de ellas fué
el único ejemplar de la especie hallado en la Charca del Bosque; nunca se observaron amplexus.
Parece reproducirse dejando una película flotante de huevos en ríos y charcas temporales
(Modos 1 y 2 de Dtíellman y Trueb, 1986); Crumnp (1971> indica que se reproduce igual en
charcas grandes o pequeñas, profundas o someras. Los únicos datos publicados sobre la
fertilidad de la especie son los de 1-IdI (1990), quien da un número medio de huevos de 527 (de
1.0 mm de diáníetro) (nr5), para hembras con un tamaño medio de 32 mm, con lo que el
FF0221646, valor muy semejante al de las dos hembras de Puerto Almacén, que contuvieron
una 4(X) y otra 6(X) huevos de 1.1 - mní de diámetro (k~500), con lo que el ETO22 15.9. La
heníbra del 30-LSS tenía CGÁ>, y la del 14-II, CG=3. Los machos variaron entre O y 6, con
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una clara tendencia al autuento del voluníen de los cuerpos grasos a medida que avanza la
estación húmeda, para ir luego disminuyendo hasta desaparecer al final de la estación seca.
No hay datos sobre larvas, desarrollo y reclutamiento.
Can t o. -
Como ya fue indicado por Hódí (1977), los machos cantan frecuentemente cabeza abajo,
como también hemos podido constatar en Puerto Almacén. Taníbién este autor níanifiesta que el
canto es emitido a largos intervalos de tiempo. Sólo en algunas ocasiones en que algunos
machos interactuaban, se pudo escuchar el canto en Puerto Almacén de un modo bastante
continuo, pero efectivamente, lo normal es que transcurran a veces varios minutos entre llamada
y llamada. El canto ha sido descrito por Duellman (1972), Hódí (1977) y Duelíman y Pyles
(1983), siempre bajo el nombre de Hvla e2leri. En ningún caso los datos proporcionados por
dichos autores son concordantes con los registrados en Puerto Almacén. La llamada consiste en
una nota formada por 11-17 pulsos, con una duración media de 240 ms, una msa media de
repetición de pulsos de 55.6 pulsos/s, frecuencia fundamental de 2374 Hz, y dominante de 2867
Hz (Fig. 4.37 C). De un modo general, estos datos concuerdan con los de Duelíman (1972) y
Duelíman y Pyles (1983) en lo referente a la tasa de repetición de pulsos dada por estos autores
(58 y 60, respectivamente), pero difieren en casi todos los demás parámetros, y tampoco están
de acuerdo con los de Hódí (1977), quien manifiesta que hay dos tipos de notas en cada
llamada. No obstante, creemos que dichas diferencias deben de responder más a distintas formas
de grabar y analizar determinados sectores de los cantos, que a diferencias taxonómicas reales
entre las poblaciones estudiadas.
Distribucion.-
Es una especie propia de la mitad oriental de la Cuenca Amazónica, desde el sur de
Venezuela y las (uayanas hasta Alagoas en el NE de Brasil, Róndonia, Mato Grosso, Amazonia
Central y NE de Bolivia, Aquí sólo se conoce de Puerto Almacén (De la Riva, 1990,b),
localidad que debe de constituir una de las niás sureñas en que se halle la especie, que
probablemente sólo ocupa el N del departamento de Santa Cruz, y quizá el oriente de Beni y
Pando.
Co tu e¡tiar ¡os. -
El único estómnago exa mi miado contenía tiria araña. Posiblemente, las arañas, como en el
caso de 5. uarbei (ambas especies del grupo rostrauí y con similar morfología), constituyan una
palle importante de stí dieta,
No se hallaron parásitos.
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Figura 4. 37 B. Uso del macrohábitat en Scinax nebulosa
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Figura 4, 37 C. Oscilograma y aud inespectrogrania de Scinax nebti losa
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Scinax rubra (Laurenti, 1768)
Hvla rubra Laurenti, 1768, Synops. Rept.: 5
Scinax rubra Duelíman y Wiens, 1992. Oce. Pap. Mus. Nat. 1h51. Univ. Kansas 151; 23
Ejemplares exan]iliados: 45 (2005)
Comentarios taxonómicos.-
Scinax rubra es hoy por hoy una especie con una distribución muy vasta, desde el E de
Panamá al 5 de Bolivia, a través de toda la Cuenca Amazónica y Guayanas. Presenta una gran
variabilidad interpoblacional en talla, diseño, coloración e incítíso llamada de apareamiento,
siendo una de las especies taxonómicamente más problemáticas dentro de los hfiidos
neotropicales. Aquí consideraremos como 5. rubra todo lo así denominado hasta la fecha, pero
es seguro que determinadas poblaciones cambiarán su estatus taxonómico cuando una revisión
del género o del grupo rubra sea llevada a cabo.
Diagnosis y descripción.-
Es una especie semejante a 5. fuscovaria, de la que se distingue por su menor tamaño y
por tener a menudo dos bandas dorsales irregulares de color pardo oscuro, a veces con forma de
“X”. De S. chipuitana se distingue por poseer siempre algo de diseño dorsal y presentar
manchas amarillas o anaranjadas en el muslo (Fig. 4.38 A).
Tamaño mediano, aspecto moderadamente grácil. Piel dorsal finamente rugosa, ventral
rugosa; un pliegue dérmico pectoral. Cabeza más larga que ancha, con hocico ligeramente
apuntado en vista dorsal, retrocediendo en vista lateral; narinas separadas por una distancia algo
mayor que la mitad de la distancia ojo narina; tímpano algo menor que el ojo; pliegue
supratinipánico poco conspicuo. Mano sin palmear; tubérculo metacarpal interno ovalado,
externo mayor, ligeramente bífido; tubérculos subarticulares redondeados; tubérculos
supernumerarios escasos, poco conspicuos; discos adhesivos algo menores que el tímpano. Pie
palmeado casi hasta el penúltimo tubérculo subarticular del cuarto dedo; tubérculo metatarsal
interno ligeramente ovalado, el externo menor, redondo; tubérculos subarticulares redondos;
tubérculos supertiuníerarios escasos y poco conspicuos. Panes superiores amarillentas o beige,
normalmente con dos bandas oscuras laterodorsales difusas, y otras dos níanchas en el centro
del dorso, con fornía de X abierta: caras anterior y posterior del muslo con manchas
aníarillentas o anaranjadas englobadas en manchas pardo claro; partes inferiores aníarillentas;
machos con saco guIar pequerio, amarillo. Medidas: 36,1/43,6.
II ~hita 1.-
Se ha señalado repetidamente la preferencia de S. rubra por las áreas abiertas y el medio
antrópico en general, desde tierras de labor a la proximidad de construcciones; de hecho, la
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alteración del medio parece favorecer a la especie (Duelíman, 1978a; Aichinger, 1991); sin
embargo, también muchos autores la citan en medio forestal. Campbell (1971) halla la especie en
Panamá en charcas junto a borde de bosque, a 30-90 cní en los troncos; Crump (1971) la
encuentra rara en tierra firme, común en la varzea y el igapó, y abundante en áreas abiertas y
borde de bosque, en el suelo y vegetación bajos. Heyer (1976b) da un 1% de presencia en
bosque primario, 2% en secundario y 97% en áreas abiertas. Staton y Dixon (1977) señalan su
presencia en charcas en borde de bosque y en medio antrópico, sobre árboles y arbustos y en
suelo; Duelíman (1978a) no la encuentra en bosque primario, y halla un 42% en secundario y un
58% en áreas abiertas, normalmente en vegetación a menos de 1.5 m, pero a veces en el suelo;
Hoogmoed (1979a) la considera una especie de áreas abiertas en gran parte de su distribución;
Rivero-Blanco y Dixon (1979), la hallan en Venezuela en bosque seco tropical; Hoogmoed y
Gorzula (1979) la encuentran en bromelias terrestres, en bosque primario, e indican que en áreas
abiertas sólo se halla en las proximidades de medios humanizados; Toft y Duelíman (1979),
señalan su presencia en claros de bosque, a menos de 1.5 m de altura; Fugler (1986) la
encuentra en bosque secundario y orilla de lago; Hoogmoed (1990) indica su presencia en
bosque secundario en Perseverancia (así como en las áreas abiertas aledañas a la pista de
aterrizaje); Rodriguez y Cadle (1990) señalan que es una especie arbórea de bosque primario;
Aichinger (1991), la encuentra en bosque primario, secundario, borde de bosque y tierras
cultivadas; Duelíman y Salas (1991) indican que se halla en arbustos por debajo de 1.5 m, pero
también en el suelo y habitaciones humanas; por último, Rodriguez (1992) la encuentra en
bosque primario y zonas abiertas. Como vemos, de la bibliografía se desprende que S~brn es
una especie ecléctica a todos los niveles de ocupación espacial. En Puerto Almacén, se encontró
un 24.5% en bosque primario, un 48.5% en secundario, un 16.5% en espacios abiertos y un
10.3% en la orilla fluvial (sólo al principio de la estación lluviosa) (n406) (Hg. 4.38 B).
Donde más frecuentemente se encontró fué en la Charca del Bosque, con un 19.8%, de
presencia (45.6% de ¡odas las visitas al lugar; n~46), aunque la mayor concentración
contabilizada se produjo en las Charcas del Potrero, con 27 ejemplares en 125 m de transecto.
Aichinger (1987) la encuentra reproduciéndose en concentraciones de más de 50 machos. Este
autor indica que 5. rubra prefiere las charcas temporales, aunque al principio de la reproducción
se la ve en pequeño número en charcas y corrientes permanentes. En Puerto Almacén, los
primeros ejemplares siempre se vieron en orilla fluvial y Charcos del Arroyo, de donde
desaparecía al etupezar a correr el agua. lEs una especie bastante común, con un 3.75% de los
registros totales. Scinax rubra utiliza como soporte variados tipos (le vegetación, destacando
matas y matorrales (43%; n =79), árboles y arbolillos (266%), marañas ve~zetales (19%) y
palmeras (7.6%). No tienen preferencias especiales en cuanto a selección dentro de las plantas;
el 32.4% se halló en hojas, el 28.6% en ramas secundarias, el 24.6% en troncos y cl 14,3% en
ramas primarias (n=77). Las plantas utilizadas estaban enraizadas normalmente en tierra
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(55.7%), o en la orilla (77.9), más raramente en el agua (6.3%) (n=79), y su altura varió entre
0.6-So m, con un promedio de 2.75 m (n=49). En ellas, las ranas se sitúan a 0.1-2.4 m (1=1.3;
n=79).
Es una especie conspicua en grandes concentraciones, pero tiende a ocultarse bastante
hacia el centro de la vegetación cuando hay pocos ejemplares, haciéndose así difícil de ver, como
ha sido notado también por l3ourne (1992).
Ciclo temporal y reproducción.-
Se trata de una especie nocturna (Aichinger, 1987; Duelíman, 1990; Rodriguez y Cadle,
1990; Duellman y Salas, 1991: Rodriguez, 1992). Sin embargo, en Puerto Almacén hemos
observado que en días de fuertes lluvias puede mostrarse activa de día, sobre todo por la tarde
tras llenarse súbitamente las charcas, o a la mañana siguiente tras una noche de intensa actividad
reproductora. Esto último se debe además a ser una especie que, contrariamente a muchas otras,
retrasa mucho el momento de los amplexus y puestas, que no se producen hasta altas horas de la
noche. Así, por ejemplo, la noche del 14-XII-88, a las 23.00, no se encontró en la Charca del
Bosque a esta especie, aunque otras mostraban gran actividad; a las 03.00 era en cambio la
especie dominante en cuanto a vocalizaciones, y a las 04:20 dominaba ya por completo sobre
todas las demás, con parejas en amplexus; a las 05:30, totalmente de día estaban todos los
ejemplares aún activos en la charca y sus inmediaciones. Igualmente, el día 10-111-89, en el
mismo lugar, cantaban aún a las 06:00 de la mañana, y se las veía abundantes saliendo de la
charca, presentando un color pardo oscuro diferente al amarillo que muestran por la noche.
Campbell (1971) dice que en Panamá se reproduce hasta Junio, época en la que
encuentra recién metamorfoseados. Crump (1971) la halla activa de Enero a Julio, con
reproducción de Enero a Abril. Duelíman (1978a) la cita como activa durante todo el año en
Santa Cecilia; en Perú. Toft y Luelíman (1979) la registran en la estación húmeda, al igual que
Aiclíinger (1987), que da ocho meses de actividad centrados en la estación húmeda. Fugler
(1986), ya en Bolivia, las halla activas de Septiembre a Diciembre, En Ecuador, 5, rubra es una
especie oportunista que se reproduce tras fuertes lluvias durante todo el año, y que canta todas
las noches excepto las más secas y luminosas (Crump, 1974; Duelíman, 191Ra). En cambio, en
Puerto Almacén, al igual que en Guyana, donde tiene dos estaciones reproductivas totalizando
seis meses (l3ourne, 1992), se puede considerar una reproductora explosiva, que normalmente
sólo canta y se reproduce tras copiosas precipitaciones, y sólo durante un período de 4-5 níeses.
El primer año se oyeron los cantos del 2-X al 29-111 (aunque se vieron ejemplares hasta el 7-1V),
y el segundo año, del 21-XI al 28-111. Las heníbras parecen bastante abundantes en coinparaclon
con otras especies. Sin embargo Bourne (1992) indica en Guyana una razón de sexos a favor de
los machos (le 17:1 ±9:1.Se encontraron hembras grávidas en el primer año entre la primera
seníana de Enero y la última de Febrero, y el segundo año, del l-XII al 12-1, pero esto no refleja
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la realidad de la especie, sino la de los ejemplares colectados, ya que al ser las hembras tan
comunes, no se colectaron, iii niucho menos, todas las qtíe se observaron. Duelíman (1978a),
halla heníbras grávidas todos los meses salvo Agosto y Diciembre; Hoogmoed y Gorzula
(1979), de Abril a Junio, y Fugler (1986), en Octubre, Novieníbre y Diciembre. Como los
amplexus se producen a altas horas de la noche, no se observaron muchos; tan sólo dos días, el
27-1-88 y el 10-XII-88. Las puestas son abandonadas en las charcas en fornía de película
flotante (modo 1 de Duelíman y Trueb, 1986). Sin embargo Bourne (1992) indica que durante el
amplexus, que tiene una duración de 2-6 horas, las hembras van dejando sucesivas puestas de
20-40 huevos, enredadas entre la vegetación sumergida y de la superficie, hasta totalizar 121-
337 huevos. Esta cifra tan baja y el pequeño tamaño de los ejemplares de Guyana (hembras,
31.4-2.7 mm: machos 27.7-2,4 mm), junto a la ya comentada variabilidad de 5. rubra a lo largo
de su extensa área de distribución, pueden hacer pensar que no se trata de la misma especie. El
mismo autor describe por primera vez para un anuro un comportamiento reproductor basado en
la formación de leks’ (agrupaciones de machos para atraer a las hembras, pero en las que el
macho sólo aporta su dotación genética, sin cuidado parental paterno ni elección de la hembra
por pane del macho, y sin ofrecer un lugar de reproducción in situ). Asimismo, Bourne (1992)
indica la presencia en la especie de machos satélites, con un 7% de éxito en el apareamiento.
La fertilidad de &nikr~ es bastante alta; las cifras dadas por Bourne (1992) son las más
bajas dadas para la especie. Crump (1974), da un número de huevos de, 1.5 mm, de 315-960
(1=591; n=66), con un FTO=22.4, y de puestas obtenidas en laboratorio, un número de 620-
807 (1=738; n=4) con un FTO=28.0; otros datos son 440-780 huevos (1=642.6) y FTO=23.9.
Duelinían (1978a), da un número de huevos de 68-960 (1=521; n= 66), y un FTO=19.8.
aump y Kaplan (1979), dan un número de huevos, de 1.4 mm, de 564-726 (R=647.5; n=3), y
un FTO=22.2. Aíchinger (1985), da un número medio de 1170 huevos (n=l0) de 1.0 mm, con
un Vl’O=30.0. En Puerto Almacén se examtnaron las gónadas de 25 hembras, de las que 19
presentaron huevos maduros, de 1.1 mní en número de 950-2450 (1=17355), valor mucho más
alto que los registrados por los autores anteriores. Así, el FTO=47,2, mucho mayor a pesar de
que el tamaño de huevo obtenido en Puerto Almacén es menor que el citado por dichos autores.
Probableníente esta cifra tan superior guarda relación con tín período reproductor más
comprimido, en que se producen menos puestas pero niás copiosas, como parece pasar también
en otras especies. lodos los ejemplares examinados, tanto níachos como hembras, presentaron
CG=0. excepto tín macho del ?-IX-87, con CG=4.
La eclosión se produce entre 48-55 horas después de la puesta, y las larvas miden
entonces 4.5-5.0 mm (Crump. 1974; Duelínían, 1978a). Canípbell (1971) encuentra en Panamá
jóvenes recién níetamorfoseados en Junio. y Crump (1971) larvas y jóvenes entre Abril y Julio.
l3ourne (>992) da un tiempo de eclosión de 28-32 horas y 32-65 días hasta completar la
metamorfosis. En Puerto Almacén se halló un juvenil de 2,8 mm el 7-1V-SS, y jóvenes recién
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metamorfoseados atribuibles a esta especie eran abundantes en las charcas del Potrero el 1 6-lf
89.
Ca tilo. -
Los machos eniiten sus llamadas desde vegetación baja. Crump (1971) indica que se
sitúan a 20cm del agua, pero que si canta otra especie semejante, cantan niás alto. Parece que
sufre la interferencia de otros cantos, de tnodo que en general, si hay gran actividad y ruido
procedente de otras especies, 5. rubra puede estar presente cii la misma charca pero sin cantar,
lo que explicaría el citado retraso horario de su reproducción respecto a otras especies. El canto
consiste en una nota pulsada corta y ronca, muy semejante a la de f~~g~yía~fii pero no tan
grave, y que puede ir precedida de algunas notas más cortas.
El canto ha sido descrito por Rivero (1969b) en Venezuela, Campbell (1971) en Panamá,
Duelíman (1978a) en Ecuador y Schliiter (1979> en Perú. En Puerto Almacén encontramos dos
tipos de notas, la más larga de las cuales consta de 10-14 pulsos, tiene una duración de 142-197
ms, una tasa de repetición de pulsos de 67-74 pulsos/s, y una frecuencia dominante de 2096 Hz;
la nota corta dura sólo 24-34 ms, y su frecuencia fundamental es de 1865 Hz (Fig. 4.38 C).
En general, nuestros datos están de acuerdo con las descripciones de los citados autores,
aunque siempre mostrando algunas diferencias que pueden tener significado taxonómico. En el
caso de Rivero (1969b), las diferencias son tales que es imposible que se trate de la misma
esepecie. De hecho, Rivero compara sus resultados para 5. rubra (como Hvla rubra) con los
obtenidos para 5. x-si~nata, y nos inclinamos a creer que en realidad ambas especies están
confundidas, pues los restíltados obtenidos en Puerto Almacén concuerdan más con los de la
segunda que con los de la primera.
Distribucion.-
La distribución de 3. níbra es níuy amplia, alcanzando desde el E de Panamá, a través de
la costa N de Sudamérica en Colombia, Venezuela y Guayanas, hasta el estado brasileño de
Espirito Santo, así como toda la Cuenca Aníazónica y las islas de Trinidad y Tobago y Santa
Lucía, En Bolivia ocupa toda la región aníazónica. Su presencia en Puerto Alníacen es
perfectamente comprensible, pero probablemente se haya visto favorecida por la colonízacion
humana.
Come ¡itarm os. -
Es una especie insectívora ~zeneralista.Duelíman (1978a), examina 25 estómagos,
hallando ortópteros en cl 40%, oruuas en el 24%, polillas en el 20%, coleópteros en el 20% y
dípteros en el 18%. De etíatro estómai~os analizados en Puerto Almacén. dos estaban vacíos y
uno con tema una ara ña de 4 mm - No se luí laron parasitos,
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Sphaenorbvnchus ~acteus (Daudin, 1802)
Hvla lactea Daudin, 1802. l-list. Nat. Ram. Gran Crap.: 20
Sphaenorhvnchus lacteus Duelíman y Lynch, 1981.1. Herpetol 15(2): 238
Ejemplares examinados: 38 (31/7)
Diagnosis y descripción.-
Es la única especie del área con color verde translúcido, ojo pequeño, morro prominente
y un gran saco guIar muy dilatable en los machos (Fig. 4.39 A).
Cuerpo robusto. Piel dorsal muy finamente granular; piel ventral granular. Cabeza con
perfil triangular en vista dorsal; hocico apuntado y retrocediendo niucho hacia el labio inferior en
vista lateral; distancia entre narinas menor que distancia ojo — narina; ojo pequeño; tímpano poco
conspicuo, menor que el ojo, con pliegue supratimpánico no muy marcado. Mano palmeada
basalmente; tubérculo metacarpal interno ovalado, aplastado; tubérculo metarcarpal externo
dividido en tres, aplastado; tubérculos subarticulares aplastados, poco conspicuos; tubérculos
supernumerarios pequeños y abundantes; pliegue dérmico en la cara externa del antebrazo, de la
mano al codo. Pies casi completamente palmeados; tubérculo metatarsal interno delgado,
ovalado; externo ausente; tubérculos subarticulares simples, pequeños, poco conspicuos;
tubérculos supernumerarios abundantes, pequeños; un pliegue tarsal externo hasta el talón.
Pliegue dérmico supracloacal. Partes superiores de color verde translúcido, las inferiores verde -
azulado translúcidas; una raya difusa de color pardo claro del ojo al extremo del hocico; puede
haber pequeños lunares oscuros sobre el dorso; los pliegues dérmicos de brazos, tarso y cloaca
son de color blanco. Machos con un gran saco vocal guiar, muy dilatable. Medidasi 37.0/42.4.
Uá 1)1 ta t . -
Parece una especie bastante ecléctica, hallándose tanto en bosque como en áreas abiertas,
siempre que haya níasas de agua con vegetación flotante o emergente; la querencia de la especie
por la vegetación flotante es níuy notable y ha sido múltiples veces señalada. Así Lutz y Kloss
(1952) citan su presencia en hierbas flotantes en las orillas; Cnimp (1971) la encuentra común en
borde de bosque y áreas abiertas, sobre vegetación baja; Heyer (1976b), encuentra un 45% en
bosque priníario, 0% en secundario y 55% en áreas abiertas. en vegetación flotante sobre
charcas, bien eíí hierba o plantas del género Pistia; por su parte, Hádí (1977) lo encuentra en
praderas flotantes, entre 2 y lO cm de altura sobre tallos de Reussia y Pasnahim; Duelíman
(1978a) indica su presencia sobre arbustos en borde de bosque; Hoogmoed (1979a) lo considera
especie de sabana; Hoognioed y Gorzula (1979) lo registran en lagunas y áreas inutídadas con
vegetación en sabaíías, estando los níachos en plantas de la orilla, cnt re 5—50 cuí de altura;
Rivero-Blanco y Dixon (1979) lo citan en bosque seco tropical; Fugler (1986) lo halla en orilla
de lago; Lescure (1 986a) lo cita en la banda costera de la Guayana Francesa, sobre plantas
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flotantes de la especie Pistia stratiotes; Hoogmoed (1990) lo halla en praderas flotantes de ríos y
lagunas en Perseverancia; Rodriguez y Cadle (1990) lo halla en bosque primario y Lagos, sobre
vegetación baja; Duelíman y Salas (1991) lo registran en Cuzco Amazónico en bosque primario
por debajo de 1.5 m de altura; por último, Rodriguez (1992), lo encuentra en bosque priníario y
lo describe como semiacuático.
En Puerto Almacén, 5. lacteus mostró el mismo patrón de poca exigencia en cuanto a
macrohábitat, y mucha respecto al microhábitat. Se halló en bosque primario el 35%, en
secundario el 62.4% y en el río el 2.5% (n=80) (Fig. 4.39 B). El total de observaciones en
bosque primario corresponde a la Charca del Bosque, y las de bosque secundario pertenecen en
un 46.2% al Curichi del Capibara, primer lugar donde la especie aparecía, y donde mantenía su
actividad más constante (72.5%, presente en el de las visitas al lugar; n=46). Su actividad aún
parecía más alta en el menos visitado Curiehí Grande (8 1.2%; n=16). En el río se observaron
algunos escasos ejemplares un poco empezada ya la estación, cuando éste presentaba notables
praderas flotantes que luego desaparecían al subir el nivel y aumentar la corriente; algún ejemplar
se escuchó tuás tarde, aislado, por la orilla. Días antes de empezar la actividad, se oían machos
aislados lejos del agua, en arbolillos en el bosque o en los potreros, y unos pocos días más tarde
ya se reunían en los cuerpos de agua formados, siempre y cuando estos fueran a permanecer
durante toda la estación. Es una especie bastante común, con un 2.83% de los registros totales.
A nivel de microhábitat, ~ se halló en plantas palustres un 66.6%, en plantas
flotantes un 25% y sobre Heliconia un 8.3% (n=24); los ejemplares sobre Heliconia eran
hembras y se hallaban a una altura muy superior a la normal para la especie. Dentro de las
plantas, los ejemplares se disponían sobre hojas (83.3%) y más raramente sobre tallos (16.6%;
n= 24). Las plantas se hallaban en el agua casi siempre (87.5%), rara vez en la orilla (12.5%;
n=24) y nunca en tierra. La distancia media a la orilla fué de 4.5 m (n=2). La altura de las
plantas osciló entre 0-1.7 ni (Ñ=0.53; n=19), y los animales se dispusieron a una altura de 0-1.6
m (1=0.3; n=24). Es una especie conspicua por estar en lugares relativamente abiertos, pero su
color verde la hace a veces difícil de descubrir en el entorno.
Ciclo temporal y reproduccion.-
Se trata de una especie nocturna (Rodriguez y Cadle, 1990; Duelíman y Salas. 1991;
Rodriguez, 1992), aunqtíe puede empezar a catítar tímidamente todavía con bastante luz, antes
del anochecer. Su actividad reproductora es continua a lo largo de la estación lluviosa, cantando
todas las noches. Cruníp (1971) halla activa la especie entre Febrero y Abril en Beléní, y Hódí,
de Diciembre a Julio (con hembras grávidas o amplexus de Enero a Mayo) en Manaus. En
Puerto Almacén, la actividad comenzó el primer año el 27 —XII y conti n uó al menos hasta la
primera semana de Abril. La especie empieza su actividad con la estación lluviosa algo avanzada,
cuando se empiezan a intindar las zonas que tendrán agua con permanencia suficiente como para
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permitir el crecimiento de plantas acuáticas, y al parecer, la prolonga mientras tales enclaves
conserven el agua, hasta bien entrada la época seca. Se observaron amplexus el primer año el
20-II, y el segundo, el 27-XII, el 25-1 y el 16-111, y se hallaron hembras grávidas del 14-1 al 20-
111 y de] 13-XII al 16-111 respectivaníente. Durante el amplexus, níachos y hembras se mueven
sobre la vegetación flotante, y los huevos son depositados en masas dispersas en el agua, entre
las plantas (modo 1 de I)uellman y Tníeb, 1986).
No hay muchos datos publicados sobre la fertilidad de ~ Duelíman (1978a),
halla una hembia de 48 mm con 550 huevos de 1.2 mní (FTO=13.8) y HÓdí (1990), en cinco
hembras halla un número medio de 478 huevos de 1.0 ni (FTO=10.4). En Puerto Almacén,
examinamos las gónadas de cuatro hembras, que contuvieron 270-450 huevos (R=350) de 1.3
mm (FF04 1.3), cifras como vemos no muy distintas a las de los citados autores.
El grado de desarrollo de cuerpos grasos es parecido al de H. bifurca, al tener las
hembras CG=0 y los machos, valores variables entre O y 6, pero en general bastante altos y sin
un patrón estacional claro.
No se dispone de datos sobre desarrollo y reclutamiento.
Canto.-
Los machos cantan inflando su enorme saco guIar, que mantienen inflado entre emisión
y emisión. El canto consiste en tres tipos de notas, una primera consistente en un chirrido cono
y grave, seguido de un número variable de notas cortas y secas. La primera nota (A) es la más
larga, con 83 ms, su frecuencia dominante es de 2049 Hz y consta de 9-12 pulsos. La segunda
(8) dura 19 nis, su frecuencia dominante es de 2169 Hz y consta de 4-8 pulsos. Por último, la
tercera nota (C) es la más corta, con sólo 13 nís, una frecuencia dominante de 1982 Hz, y 4-5
pulsos. La sucesión normal es A-B-C (tres últimas notas en la Fig. 4.39 C), pero en ocasiones
la nota B puede ser repetida muchas veces seguidas, mientras que la A puede faltar. HÓdí (1977)
registra el canto de esla especie en Manaus, y sus datos concuerdan en general con lo aquí
expuesto. Duelíman (1978a) describe el canto de ejemplares de Guyana, con una frecuencia
dominaiite (le 1050—1 230 1-1 z, bastatíte niás baja que la de Ptíerto Almacén y Mat1aus.
1) ¡ st rib nc ¡ ó n . —
Se extiende por toda la cuenca Orinoco - Amazónica, Guayanas y Trinidad (Frost,
1985), En Bolivia se conoce de pocas localidades (De la Riva, 1990b), pero debe ocupar toda la
región amazónica, hasta stí límite con el cerrado por el E. y con el Chaco por el 5 (hemos
encontrado la especie a la 1 ati t tíd de 5 ají ta (ini z de la Sierra e u un área chaq tiefía, j tinto con fauna
caraceristica de éste medio). St preseuicia en Puerto Almacén es por tanto esperable, aunque no
se debe hallar iii tic lío niás Iiac i a el E,
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Figura 4. 39 C. Oscilogranía y audioespectrogranía de 5 flíaeríorhvnchtis lactetis
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Phvllomedusa vaillanti, Boulenger, 1882
Phvllomedusa vaillanti, Boulenger, 1882. Canu Batr. Sal. Brit. Mus.: 427
Ejemplares examinados: 7 ¡6/1 (de Cuzco Amazónico, Perú)I
I)iagnosis y descripción.-
La otra única especie en el área con el primer dedo del pie más largo que el segundo y la
pupila vertical, es Phvllomedusa su., que difiere de P. vaillanti porque ésta no posee iris negro
(Fig. 4.40 A),
Tamaño mediano; cabeza grande y miembros finos. Piel dorsal lisa, con una fila
dorsolateral de pequeños tubérculos sobre las parótidas; piel ventral granular. Cabeza ancha, con
hocico subtriangular en vista dorsal, en vista lateral bajando en ángulo abierto desde el nivel de
las narinas; distancia entre narmnas igual a la distancia ojo - narina; tímpano poco conspicuo, algo
mayor que la mitad del diámetro del ojo; pliegue timpánico poco evidente. Manos sin palmear,
tubérculo metacarpal iuiterno ovalado, grande; machos con callosidad nupcial parda; tubérculo
metacarpal externo irregular; tubérculos subarticulares redondos, simples; tubérculos
supernumerarios poco marcados; discos adhesivos menores que la mitad del tímpano. Pie sin
membranas, el primer dedo más largo que el segundo, prensiles; tubérculo metatarsal interno
redondeado, poco conspicuo; externo ausente; tubérculos subarticulares simples y prominentes;
tubérculos supernumerarios escasos y poco marcados. Dorso verde uniforme; borde del párpado
rojo; contorno de labios superior e inferior crema; línea fina color crema en el borde externo del
antebrazo, tarso y sobre la cloaca; ingles y caras anterior y posteriordel muslo de color purpúra,
con pequeños puntos blancos difusos; costados con una línea crema irregular separando la
coloración dorsal de la del vientre, que es crema sucio; algunas manchas blancas en garganta y
en la cara inferior del muslo, cerca de la cloaca. Tímpano del color del dorso; iris plateado.
Machos con saco vocal guiar, interno. Medidas: 48.9/66.4.
Al ser capturada cierra los ojos y se encoge, arqueando el dorso, y adoptando una actitud
inerte.
IIab ¡ tal. -
Es una especie eminentemente forestal. Cruníp (1971) indica que es rara en la varzea;
l)uel 1 man (197 Sa) la halla en bosque primario y secundario, en arbtistos y árboles hasta a cuatro
metros de alttíra, aunque Toft y Duelíman (1979), dicen que se halla tanto a alta como a baja
altura, en bosque primario; Hoogmoed (1979a) la considera una especie de bosque y Lescure
1 986b) dice que es un habitante del dosel: Branch (1983) la señala en bosqtíe secundario;
Rodriguez y Cadle (1990) la hallan en bosque primario y secundario; Zimmerníann y Rodriguez
(1990) en bosque primario tanto en valles como en colinas, entre 1—2.5 mdc altura; Alehinger
(1991) la encuentra en bosque priutíario, secundario y borde de bosque; Duelínian y Salas (1991)
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la citan en bosque primario, en arbustos y ramas de árboles: por último. Rodriguez (1992) la
encuentra en árboles en bosque primario. En Puerto Almacén, se halló en bosque primario el
33.3% y en secundario, el 66.6% (n=12) (Hg. 4.40 B). Estas cifras corresponden
respectivamente al Curichi Negro y al Curichi Grande, únicos enclaves donde se halló, por lo
que, al ser estos conocidos sólo el segundo año, no se detectó la especie el primero.
Phvllomedusa vaillanti es muy rara en Puerto Almacén, con sólo el 0.42% de las observaciones
totales, contrariamente a otras localidades por ejemplo de Perú, donde parece tina especie común
(Toft y Duelíman, 1979; Duelíman y Salas, 1991). En el Curiclíi Negro se contaron siete
machos el 27-XII; Aichinger (1987) no encuentra grupos de más de cinco machos. Los dos
enclaves donde se halló en Puerto Almacén, tienen en común poseer aguas níuy eutrofizadas y
oscuras, ricas en taninos, y desprovistas de vegetación acuática; este tipo de charca ya ha sido
señalado como querencioso para la especie por Branch (1983) y también lo hemos podido
comprobar en el P.N. Amboró. Duelíman (1978a) dice que se encuentran pequeños grupos de
ejemplares dispersos por el bosque junto a pequeñas charcas temporales, y que nunca se
reproduce donde lo haga otra especie de EbyiJ9m~dn.a~. Sin embargo, Phvllomedusa sp. sí se
reproduce también en el Curichi Negro. Aichinger (1987) da una mayor variedad de medios
donde se reproduce la especie, como charcas en borde de bosque, permanentes o temporales, y
corrientes permanentes, como también señalan Zimmermann y Rodriguez (1990). A nivel de
microhábitat, se halló un 50% en árboles y otro 50% en marañas vegetales (n=4), situándose el
75% en ramas secundarias y el 25% en hojas. Las plantas elegidas tenían una altura de 3.7-4.3
m (k=4.0; n=2), ubicándose el 50% en tierra, el 25% en la orilla y el 25% en agua (n=4); los
ejemplares se hallaron a tina altura de 2.5-4.3 m (~=3.4; n~3). Es una especie poco conspicua
por la altura a que se mueve, su color que la camufla contra el follaje, y el distanciamiento
temporal entre un canto y otro.
Ciclo temporal y reproducción.-
Es completaniente nocturna (Rodriguez y Cadle, 1990; Zimmermann y Rodriguez, 1990;
Duelínían y Salas, 1991: Rodriguez. 1992). Su actividad en Puerto Almacén parece continua a lo
largo de la época de lluvias, pero Duelíman (1978a) halla en Santa Cecilia ejeníplares activos
todos los meses, menos Novienibre y Dicieníbre, y Zimmerníann y Rodriguez (199<)) dicen que
en Manaus canta esporádicamente todo el año. Sin embargo. Aichinger (1987) ya restringe su
actividad a ocho meses al año, centrados en la estación húuíieda. Parece que se reproduce de
niodo esporádico (Crtump. 1974). En Puerto Almacén, se oyeron ejemplares del 13-XII al 16-
III. Duelíman (1 978a), halla hembras grávidas de Marzo a Agosto. Euí Puerto Almacén nunca se
hallaron hembras, y por lo tanto no sc vieron amplexus, pero una puesta reciente dc esta especie
se halló en el Ctírichi Negro el 22-11-89. Las especies del géííero Plívílomedusa depositan los
huevos sobre hojas situadas a variable altura sobre el agua. y las mismas son pegadas entre sí
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para proteger el conjunto de huevos, o enroscadas sobre si mismas sí la puesta se realiza en una
sola hoja; tras la eclosión, las larvas caen al agua, donde continúan su desarrollo (modo 18 de
Duelíman y Trueb, 1986). La puesta observada, estaba adherida al haz de una hoja que había
sido envucita sobre sí misma, a unos 50 cm de la orilla y a 70 cm sobre la superficie del agua;
contenía tunos 450 huevos blancos de hasta 2.5 mm (Fig. 4.40 C). Una hembra capturada el día
12-11-90 en Cuzco Amazónico (Perú), cuyas gónadas se examinaron, contenía 925 huevos de
1.4 mm (FTO=19.5). Crump (1974), obtiene valores más altos, con complementos ováricos de
912-125<) huevos (R=l 114.4; n=5) de 2.0 mm (FTO=28.28), y en laboratorio obtuvo una
puesta de 645 huevos; Duelíman (1978a), da cifras de 645-1250 huevos (Ñ=1036.2; n=6) de 2.0
mm (FTO=26.3); por último, Aichinger (1985) da un número medio de 703 huevos de 2.5 mm
(n~2), y FTO~29.78. De los cinco machos examinados, cuatro de ellos contuvieron CG=O y
uno, CG=1.
Cmmp (1971) halla larvas en junio. La puesta observada en Puerto Almacén, estaba muy
avanzada el día 5-111-89, unos 12 días después de la puesta; presentaba embriones móviles, que
eclosionaban al contacto con el agua, y estaban más desarrollados los que ocupaban las
posiciones periféricas de la puesta; el 10-HL sólo quedaban cápsulas gelatinosas, algunos huevos
estériles y 20 larvas secas que no habían podido resbalar al agua y habían muerto. En el mismo
lugar, el 26-111 había larvas bastante crecidas. Jóvenes de 2-3 cm se hallaron cerca del Curichi
Grande el 16-111 y el 27-111, bastante lejos de la charca donde se reproducían; presentaban un
color pardo rojizo muy distinto al de los adultos (aunque se volvieron verdes al rato de
capturarlos). Este cambio ontogénico de color ya fue señalado por Duelíman et al. (1988).
Can lo.-
Los machos no realizan nada parecido a un coro, sino que sus llamadas son esporádicas
y espaciadas en el tiempo. Estas consisten en una sola nota seca. No se pudieron hacer
grabaciones analizables en Puerto Alníacén. Duelíman (1978a), describe el sonido como un
“cluck” seco, emitido 13.3 veces por minuto y con una duración de 0.5 s, 24<) pulsos/s, y una
frecuencia doníinante de alrededor de 18(X) 1-hz. En cambio, el sonograma aportado por SclílUter
(1979) muestra tina duración de la ulota de tinos 0.2 s y tina frecuencia en torno a los 1 (XX) Hz.
Di sir ¡buCi 6:1.-
Se extiende por las Gtuayanas y toda la Cuenca Amazónica, desde el NL de Brasil a los
Andes. En Bolivia se halla en todas las regiones forestales de la región amazónica, hasta la
latittid dc Santa Crtuz. A la longitud de Ptierto Alníacen, esta debe ser tina de las localidades más
stírcnas.
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Phvllomcdusa so
.
Ejemplares examinados: 26 121 (2 de Valle de Sajta, 1 del P.N. Amboró)/51
Comentarios taxonómicos.-
Aunque ha habido diversas referencias a esta especie, en la bibliografía, sea
reconociéndola como una forma innominada, sea confundiéndola con P. boliviana Boulenger,
1902, lo cierto es que hasta el presente couítinúa sin ser descrita. La primera referencia es la de
Funkhouser (1957), quien, tal como puso de manifiesto Cannatella (1983), se basó
erróneamente en ejemplares de esta especie para el tratamiento de P. boliviana en su revisión del
género Phvilomedusa. Funkhouser (1957), además de ejemplares bolivianos, cité dos
ejemplares para la Amazonia ecuatoriana (Abitagua, Rio Pastaza). Posteriormente, Cochran y
Goin (1970) citan Phvllomedusa sp. en La Providencia (Caquetá, Colombia), basándose
probablemente en un ejemplar de la misma especie innominadaque confundió Funkhouser. Por
último, Heyer (1977a), cita un ejemplar de P. aff. boliviana de Restaura9ao, en el río Madeira
(Amazonas, Brasil). Cannatella (1983) aclaró la cuestión al poner a P. pailona Shreve, 1959 en
la sinonimia de P. boliviana, y poner de manifiesto que los ejemplares descritos por Shreve se
basaron en la comparación con los mal identificados como P. boliviana por Funkhouser, que
como hemos dicho pertenecían a la níisnia especie innominada que estamos tratando ahora.
Posteriormente, la misma ha sido citada en Tambopata (McDiarmid y Cocroft, 1987>, en Cuzco
Amazónico (Duelíman et al, 1988; Duelíman y Salas, 1991) (indicando que estaba siendo
nominada por Cannatella y Crombie) y en el P.N. Manu (Rodriguez y Cadle, 199<); Rodriguez,
1992). Cannatella y Crombie (com. pers.) níanifiestan estar describiendo esta especie, que por
eso aparece aquí todavía sin nombre.
Diagnosis y descripción.-
Es la única especie de anuro de la zona con el segundo dedo del pie más cono que el
primero, glándulas parótidas muy desarrolladas, iris pardo oscuro casi negro y pupila vertical
(Hg 4.41 A).
Cuerpo y miembros delgados, cabeza grande. Piel dorsal lisa, ventral granular;
glándulas parótidas grandes, alargadas. Cabeza ancha, subtriangular, con hocico redondeado en
vista dorsal, bajando en ángulo abierto en vista lateral; ojos níuy grandes; distancia entre nannas
igual a la distancia ojo - narina; tímpano poco conspicuo, aproximadamente la mitad del taníaño
del ojo, con pliegue timpánico sólo presente posteriorníente. Manos sin palmear; tubérculo
metacarpal interno ovalado, poco marcado; externo irregular, poco marcado: tubérculos
subarticulares redondeados, couíspicuos; tubérculos supernumerarios escasos y poco marcados;
discos adhesivos algo menores que la uíiitad del tímpano; machos con callosidad nupcial pardo
oscura. Pie sin palmear; primer dedo más largo q tie el segundo; tubérculo metatarsal interno
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ligeramente ovalado, poco conspicuo: tubérculo metatarsal externo ausente; tubérculos
subarticulares grandes, redondeados; tubérculos supernumerarios ausentes. Partes superiores
del cuerno y miembros verde uniforme; borde del párpado amarillento; borde de los labios
crema; una línea crema desde la punta del cuarto dedo de la mano hasta el codo, y otra desde el
quinto dedo del pie al talán, ésta tuenos conspicua que aquella; costados separando coloración
dorsal y ventral por medio de una serie de manchas crema o rosa pálido, irregulares, que
conectan por medio de una línea clara coíí el labio inferior; ingles y caras antenor y posterior del
muslo color purpúra pálido; garganta y caras inferiores del tronco y miembros crema sucio;
algunas manchas blancas irregulares en garganta y cara inferior del muslo, cerca de la cloaca;
tímpano del color del dorso; iris pardo oscuro, prácticamente negro. Machos con un saco vocal
guIar, interno. Medidas: 7086/84.<).
Hábitat.-
En principio es un habitante de bosque primario, donde se halla en los árboles
(Rodriguez y Cadle, 1990; DuelInian y Salas, 1991; Rodriguez, 1992>. Sin embargo, hemos
encontrado un ejemplar de esta especie en las pampas arboladas entre Puerto Almacén y
Concepción. No obstante, no parece tan ecléctica como P. boliviana (que hemos hallado en
simpatría en sitios como el P.N. Amboró), la cual se presenta indistintamente en bosque
tropical, bosque montano, chaco y zonas abiertas. En Puerto Almacén, se halló la especie en
bosque primario el 60.8% de las veces, en secundario el 37.1% y en zonas abiertas (potreros),
el 1.8% (n~51) (Eig. 4.41 8). Nunca se halló en orilla fluvial. El enclave donde se encontró
más veces fue la Charca del Bosque, con el 53% de las observaciones totales, estando presente
en el 58.7% de las visitas al lugar (n~46). Se llegaron a observar aquí hasta nueve ejemplares en
50 m de transecto lineal. Como lugares de reproducción, busca charcas rodeadas de bosque o
borde de bosque, aunque no desdeña charcas formadas en los caminos. Duelíman (1978a) habla
de cientos de P. wrsius en una charca una noche. Es una especie relativamente común, con un
1.80% de las observaciones totales, En Cuzco Amazónico es rara (Duelíman y SaJas, 1991).
A nivel de microhábitat, los ejeu~iplares se hallaron un 339% de las veces en árboles, un
28.6% en marañas vegetales (normalmente colgantes de árboles), un 23.2% en palmeras y un
14.3% en plantas variadas como Heliconia, matas y matorrales (n~56). Dentro de las plantas, se
ubicaron sobre todo, con un 48.2%, en ranías secundarias, 21.4% en hojas (sobre todo de
Heliconia), 17,8% en ramas primarias y 125% en troncos y tallos (n=56). Las plantas usadas
se hallaban tanto en tierra (58-1<4.), como en agua (34.5%) ti orilla (7.2%) (n=55), y su altura
fué de 2.0-10.0 ni (x~2572; n~2 1) (no se consideraron árboles más altos, que obviamente
existían y eran uti Ii zados) y los ejemp tares se hallaron a 0.8—5.0 m tx =¿. 1; uí=5 5). Es una
especie bastante conspicua. que se nítíeve por zonas despejadas y ramas finas, lo que la hace
fácil de descubrir.
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Ciclo temporal y reproducción.-
Es completamente nocturna (Rodriguez y Cadle, 1990; Rodriguez, 1992). Como P
.
tarsius (Duelíman, 1978a; Crump, 1974; Zimmermann y Rodriguez, 1990), se reproduce
esporádicamente, apareciendo con las primeras lluvias fuertes. El primer año se oyeron los
primeros ejemplares el 27-XII y los últimos el 24-111, y el segundo año, se oyeron del 27-XI al
15-111; de nuevo, el segundo año, como en otras especies, la actividad se adelanté un mes
respecto al primero. Se hallaron hembras grávidas del 15-1-88 al 1-111-88, y una el lO-XII-88;
no se observaron amplexus el primer año, y el segundo, se observaron el 10-XII, 14-XII, 28-
XII y 25-1. Las parejas se hallaron a veces en el suelo, a veces a gran altura, pero, por
observaciones llevadas a cabo en el P.N. Amboró, parece que machos y hembras, a menudo se
encuentran en o cerca del suelo y luego suben a los árboles. Probablemente esto se debe a la
necesidad que tiene la hembra de meterse en el agua para llenar su vejiga urinaria de agua, a fin
de hidratar las cápsulas gelatinosas de los huevos según van siendo puestos, tal como indicó
Pyburn (¡970) en el género Aualychnis. En el P.N. Amboró, el 22-XI-89 se pudo observar el
proceso de apareamiento completo de una pareja de Phvllomedusa sp., sobre un limonero en el
que también se encontraba P. boliviana. Tras subir desde el suelo al árbol, estuvieron durante
casi una hora moviéndose por las ramas periféricas del mismo, hasta que se situaron en unas
hojas sobre el centro de la charca, a unos dos metros y medio sobre el nivel del agua; después se
agarraron, colgando boca arriba, a un conjunto de hojas, las cuales median seis cm de largo. El
macho se situaba en una posición adelantada respeto a la hembra, de modo que él agarraba la
hoja cerca del peciolo, y ella cerca del ápice, pero las cloacas se mantenían cercanas. La hembra
se hallaba envuelta en las hojas, y el macho estaba por encima de ellas, dejando fluir el semen
por la ranura formada. La suelta de los huevos, que se realiza bastante rápido, comenzó por el
ápice y fué avanzando hacia el peciolo; en total, seis hojas quedaron implicadas en la
construcción del nido. Todo el proceso de la puesta tuvo una duración de una hora y quince
minutos, tras lo cual el macho, que no dejó de cantar ((lo que ya se ha observado en otros
Phylloníedusinae (Pyburuí, 1970)), se separó de la hembra y se fié. Esta permaneció en el lugar
una hora más, dedicada a compactar el conjunto de puesta y hojas, envolviéndolo con los dos
tarsos, mantenieuído las patas traseras de modo qtue los talones estaban en contacto. Un segundo
macho intentó, durante el amplexus de la pareja, acoplarse a su vez, e incluso se vio otra pareja
con otros (105 machos intentando acoplarse. liste comportamiento en los Phylloniedusinae ya fué
señalado por Pybtírn (197(1), Se encontró otra puesta a una altura de 3.5 ni, Sorprendentemente,
Rodriguez <1992> afirma que la especie usa, aparw de charcas, agujeros de árboles para la
reproclticcion -
La fertilidad de Phvllomedusa sp., se exaniuno en cinco hembras, de las cuales una
parecía haber puesto ya, pues sólo mostraba 40 huevos en el útero, Las otras cuatro presentaron
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250-375 (R=31 1.2) huevos de 2.5 mni, dando un ETO=10,0. Estos son unos valores mucho
más bajos que los de P, vaillanti, y niucho más próximos. aunque bajos todavía, a los de P
tarsius dados por Crump (1974) (FTO~l5.6), Duelíman t 191Ra) (FTO=l6.2) y Aichinger
(1985) (1’TO=l5.5). Cannatella (1983) observa en P. boliviana dos puestas de 154 y 142
huevos, de 2-6 mm, valores más bajos que los vistos en Ph~-llomedusa sp.
.
Todas las heníbras de Puerto Almacén presentaron huevos en el útero, junto a cápsulas
gelatinosas vacías que sirven de protección, y al mismo tienipo tenían huevos ováricos en
vitelogénesis, como indicador de su actividad reproductora continua durante la estación lluviosa.
Todas las hembras examinadas carecían de cuerpos grasos y los machos presentaron valores
entre 0-4, sin mostrar un patrón temporal definido,
De las larvas y reclutamiento poco se sabe. lina puesta eclosionada se halló en un curichi
cercano al Curichi Negro, el día 22-11-89. Se hallaron larvas bastante desarrolladas en un charco
del camino, a final del segundo año, y en la Charca del Bosque el 29-111-89. No se encontraron
juveniles.
Canto. -
Los machos, sin formar coros estructurados, pueden concurrir en gran número en los
lugares de reproducción, y se oyen continuamente como un bajo ruido de fondo. La llamada es
una nota corta y grave; su duración media es de 48 ms, consta de 4-6 pulsos y la frecuencia
dominante es de 917 Hz (Hg. 41.4 C).
Distribucion.-
Aunque no bien conocida, probablemente el área de distribución de esta especie se
extiende desde la Amazonia colombiana, por toda la alta Cuenca Amazónica, hasta el centro de
Bolivia, sin entrar en la región chaqueña.
Comentarios.-
Presuníiblemente, como P. tarsítís, consunie sobre todo ortópteros y algunas arañas
(Duelínian, 1978a). Un ejeniplar de Puerto Alníacén, presentó en el estómago un ortóptero
(Teitigonoidea) mayor de 21 mm. Parece por tanto que las especies del género Phvllomedusa se
aliníentan principalmente de ortópteros, presas níuy abundantes en la vegetación arbórea durante
la noche.
Se observaron gusanos parásitos bajo la piel y tren~atodos del genero Polvstoma en la
vejiga.
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5) EC()LOGIA DE LA COMUNIDAD.-
S.L.- Introducción.-
Después de haber tratado una por una cada especie de anfibio de Puerto Almacén, los
resultados de la integración y comparación de los datos individuales relativos al uso del espacio,
uso del tiempo, patrones de reproducción y vocalizaciones, pueden arrojar cierta luz sobre la
estructura de la taxocenosis de anfibios, siempre sin perder de vista que el estudio ha sido
hecho dentro del contexto reproductivo. En este capítulo intentaremos tan sólo agrupar los
resultados obtenidos, de una manera muy escueta y preliminar.
5.2.- Uso del espacio.-
Aunque es difícil categorizar los tipos de hábitat dadas las difusas fronteras entre los
mismos o el mosaico de diferentes tipos encontrados en ciertas áreas, hemos venido
considerando cuatro tipos principales: bosque primario, bosque secundario (agrupando dos
tipos), áreas abiertas y orilla fluvial. Las dos últimas categorías son a veces consideradas por
algunos autores como una sola, puesto que las orillas de los ríos siempre son una zona más
despejada que el iruerior del bosque. La mayoría de las especies de anfibios estudiadas aparecen
en distintas proporciones en cada hábitat y rara vez son exclusivas de alguno en panicular, de
modo que no hay grandes diferencias cualitativas entre cada uno de ellos. Los valores obtenidos
de los coeficientes de comunidad de Whittaker son mostrados en la Tabla 5.1. Como vemos, la
mayor similitud se da entre bosque primario y secundario, y probablemente, la ausencia de
datos sobre algunas especies muy escasas es lo que hace que el valor del coeficiente entre estos
dos medios no sea aún más alto. El valor más bajo se da entre la comunidad de espacios
abiertos y la fluvial, siempre que desechemos en ésta a las II especies presentes en ella sólo al
principio de la estación húmeda, cuando ciertos tramos del lecho del río presentan sólo pozas
estancadas y dichas especies aparecen ahí o en los charcos recién formados en el lecho de los
arroyos secos aledaños. En general, no se observa una fuerte estratificacion a nivel de
macrohabitats.
Si exceptuamos las observaciones de E. naraenemis, E. nictus y A. hvlaedactvla, que o
no fueron cuantificadas o lo fueron de otro modo, 2758 contactos de especies (no de
individuos) fueron realizados en un total de ocho enclaves, visitados en conjunto 505 veces a lo
largo de Zas dos temporadas de estudio. [)e estos cornactos, 471 (17.07 %) fueron hechos en
bosque primario, 1128 (40,89 %) en bosque secundario, 519 (18.81 ‘Yo) en espacios abiertos, y
640 (23.2<) %) en orilla fluvial; el porcentaje de visitas a cada uno de los medios fue
respectivamente 11.08 %, 31.26%, 28.9<) % y 28,71 %. Vemos así que pese a que el bosque
primario fue visitado tan sólo un tercio de lo que lo fueron los otros tres medios (que se
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muestrearon con una intensidad semejante entre sí), el porcentaje de contactos en él es
proporcionalmente más alto y. sobre todo, corresponde a un níayor número de especies (37),
seguido por el bosque secundario (34), los espacios abiertos (27) y el río, el cual si bien al
principio de la estación alberga hasta 24 especies, en realidad sólo 13 son moradores más o
menos constantes de este hábitat,
La importancia relativa de cada hábitat para cada especie ya ha sido expresada en los
apartados correspondientes de cada una de ellas, pero además puede ser interesante comparar la
importancia relativa de cada especie para cada medio, esto es, en qué medida contribuye una
determinada especie a la composición total de la anurofauna de un hábitat determinado. En las
figuras 5.1-5.4 podemos ver los valores del % I~ (ver apartado 3.2.3.1) para cada especie y
medio. Contrastando estas con las correspondientes figuras derivadas del valor % l~ (que
indica la importancia de cada medio para cada especie, y es el valor expuesto en las figuras de
uso del espacio correspondientes a cada una de ellas y mostradas en sus correspondientes
apartados), vemos que por ejemplo, pese a lo importante que es el bosque primario para ci
cornuta, L. bolivianus. L. lineatus y P. coríacea, tales especies representan una parte muy
escasa de la anurofauna en este medio, lo que se podría expresar en términos de densidad
poblacional y/o biomasa. La importancia de B. tvphonius en el bosque primario está
subestimada en la figura 5.1 (y en la 4.3 B), al ser una especie diurna y normalmente no
presente por la noche en los enclaves acuáticos muestreados. De nuevo conviene recordar que
algunas de las especies mostradas en la ftg 5.4 sólo tienen cierta presencia en el río al principio
de la estación lluviosa, aunque desde luego, las de mayor participación porcentual en la
comunidad fluvial, sí se reproducen en este medio y se hallan habitualmente en él.
Pocas especies se presentan en uno solo de los hábitats exclusivamente. Estas son
normalmente aquellas níuy raras, en las que lo que realmente ocurre es que se tienen pocos
datos. Ceratoph~s cornuta, L. bolivianus, L. lineatus y P. coriacea son exclusivas de bosque
primario; al menos la primera y la última parecen en verdad muy forestales. Osteocenhalus
leyrieurii sólo se ha hallado en bosque secundario, e 1-1. raniceos sólo en espacios abiertos.
Entre las especies de que sí se dispone de suficiente información, está claro que algunas tienen
una preferencia muy clara por el medio forestal, sea este bosque primario o secundario (jj
pictus, H. fasciata, 5, chiuuitana O taurinus, Phvllomedusa sn. y 1-1. boliviana) y otras por
los espacios abiertos y/o la orilla fluvial (L. elenae, II. ueo2raphica, H. unctata, 5. nebulosa.
E. ovalis), aunque estos dos dítinios hábitats no presentaíí ninguna especie exclusiva.
El enclave de mayordiversidad fue la Charca del Bosque, donde se hallaron 33 especies
de anuros (82.5 %), seguido del Curicbi Grande con 28 (70 %), y el menos diverso, los
potreros, con sólo 14 especies (35 %).
A nivel de microhábitat, las especies terrestres pueden ser en algúuí grado fosoriales
(microhiidos) o emplazarse preferentemente dentro o en las proximidades de nidos de hormigas
(L. lineatus); otras se mueven libremente por el suelo (B. tvohonius, Lentodactylus son., P.
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albonotatus) o pueden buscar casi siempre cierta cobertura arbustiva (E. pictus, A
.
hvlaedactvla). Por últinío, 13. paracnemis se mueve siempre en el medio antropógeno o en la
orilla fluvial, en áreas despejadas. Por su parte, los dos cecílidos son subterráneos y sus
patrones de uso del espacio difieren enormemente de los de los demás anfibios.
Dado el carácter arborícola de los huidos, su estudio a nivel de microhábi¡at presenta
mayor complejidad que el del resto de las especies. En el anexo 3 se muestra la estadística
descriptiva de los datos correspondientes al uso del microhábitat en 23 especies de hílidos
(excluyendo 1-1. ranicens y O. leprieurii>, respecto a la altura, distancia al eje de la planta y
distancia a la periferia, donde se pueden apreciar diferencias. Por otro lado, se ponen de
manifiesto distintos patrones de utilización de tipos de planta y ubicación en las mismas. Como
hemos visto, las marañas vegetales formadas por enredaderas y ramas de árboles, son uno de
los puntos utilizados globalmente en mayor porcentaje (18.2 1 %) y por mas especies (22).
Asimismo, las plantas palustres constituyen un 15.34% del total de registros de uso de plantas,
aunque sólo son utilizadas por 12 especies de mediano y pequeño tamaño; inversamente, las
especies de mayor tamaño son las que más usan árboles grandes y pequeños (6.23 % y 15.59
% respectivamente), siendo en total 19 especies. El soporte menos usado es el de las palmeras
marayahú, probablemente porque son muy espinosas y cerradas, y sólo tres especies hacen uso
de él. Tampoco las plantas flotantes son utilizadas nada más que por cuatro especies, aunque
para dos de ellas, H. bifurca y S. lacteus, este soporte es muy importante. En general, en la
mayoría de los casos (43.89 %), los anuros se disponen sobre hojas, sean estas de palmeras,
patujús, árboles o arbustos. Las 23 especies usan en mayor o menos medida las hojas, aunque
para algunas como U. leali e H. xiveroi, este punto de la planta es utilizado casi exclusivamente.
Los tallos y/o troncos son usados en segundo lugar, con un 25.66 % de utilización global,
llevada a cabo por 2(1 especies. Las ramas secundarias, con un 19.44 %, son utilizadas por 22
especies.
El grado de interferencia espacial entre las diferentes especies se ve disníinuído al
considerar todas las diferentes variables. Teniendo en cuenta por ejemplo sólo el tipo de planta
utilizado, se ven casos de usos diferenciales, como se observa en la tabla 5.2, donde se
muestran los valores del solapamiento simétrico. Este resulta ser máximo entre algunos pares de
especies como U unctata - H. nana H. bifurca - 5. lacteus 5. chic uitana - il11pj~rvi=~ps,5.
chipuitana - 1-1. leali, 5. rubra - H. narviceus, P. vaillanti - Phvllomedusa su., etc. y nulo entre
los pares 5. lactetís — 1-1. melanar2vrea, 5. lacteus § 5. fuscovaria, 5. lacteus - O. taurinus, 5.
lacteus -. 1’. coriacea y 5. lacteus - P. vaillanti
.
Algunas especies presentan un patrón de uso del espacio muy semejante a nivel de
todas las variables, Dentro de las especies con preferencia por las plantas flotantes y/o hierbas
bajas o plantas palustres, las cuales se mueven en un microhábiíaí de escasas posibilidades en
cuanto a heterogeneidad espacial, algunas como 1-1. puncrata o H. minuta prefieren los tallos,
pero el escaso porte de las plantas utilizadas, les hace estar porencialníente cercanas a aquellas
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que prefieren las hojas, como H. bifurca y 5. lacteus, aunque por ejemplo en el caso del par II.
punetata - U. minuta, la coincidencia a nivel de macrohábitat es escasa. Algunos pares de
especies, como por ejemplo H. acreana - H. melanar2vrea, 1-1. nana - fljiy~roi Li. acreana -
5. fuscovaria e H. bifurca - 5. lacteus, presentan muy semejantes patrones de uso del espacio
tanto a nivel de micro como de macrohábitar. En las Figs. 5.5 A y 5.5 B se propociona una
representación esqueniática del uso del espacio de toda la comunidad de anfibios.
5.3.- Uso del tiempo y reproducción.-
Entre los anuros de Puerto Amacén, 37 especies (92.5 %) son casi exclusivamente
nocturnas. No obstante, algunos pueden mostrar cierta actividad diurna ocasional. Esta es rara
en los hflidos, y si bien muchos de ellos empiezan su habitual actividad al atardecer y/o la
pueden mantener algo durante el amanecer, sólo U. acreana canta regularmente de día, aunque
de un modo espaciado en tiempo y espacio, y sin fines de apareamiento. Por su parte H
bifurca, U. parviceos y 5. rubra, pueden cantar y reproducirse a la mañana siguiente a una
noche de intensa actividad, y algunas otras especies de hflidos pueden también mostrarse algo
activas tras una noche así. No obstante, en términos generales, los hflidos pueden considerarse
estrictamente nocturnos en Jas comunidades neotropicales, como ya fue apuntado por Duelíman
(1989).
Entre las 15 especies terrestres, los cinco Leotodactvlus y C. cornuta pueden cantar de
día, bien tras fuertes lluvias y reproduciéndose (C. cornuta, L. bolivianus y L. labvrinthicus)
,
bien de un modo más regular, desde sus refugios L. elenae, Lrny~n§eus y Lw~gneri . De
este último modo también se comportan P. albonotatus y L. lineatus. Elachistocleis ovalis
puede cantar de día tras fuertes lluvias, y en tales circunstancias, U. boliviana mantiene su
actividad incluso todo un día seguido o más. No obstante, todas las especies citadas son
básicamente nocturnas,
Sólo dos especies (5 %) son tanto diurnas como nocturnas. Bufo ívphonius se alimenta
durante el día y sc reproduce durante la noche, y A. hylaedactvla canta y se muestra activa tanto
de noche coríío de día, Sólo una especie (2.5 %), E. nictus es exclusivamente diurna.
Lii las especies nocturnas congregadas en los cuerpos de agua, se aprecia cierta
estratificación horaria: especies como H. bifurca, 11. leuconhvllata, H. nana e H. punctata
empiezan su actividad a la caída del sol, y poco después se unen otras como U. melanaruyrea
H. parviceps, y 5. rubra, pero mientras que 1-1. nana deja de oírse alrededor de la media noche,
1-1. leuconhvllata canta hasta más tarde, 5. rubra e U. nunctata están mucho más activas a altas
horas tic la madrugada ti ue en las priníeras de la noche, e II. bifu rca, II. mela narszvrea e U
.
narviceps pueden seguir activas en las primeras horas de la mañana, aunque este extremo sólo
sedé tras noches de gran actividad.
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l)entro de la estación lluviosa se presentan diferentes patrones relativos al inicio de la
actividad y su continuidad, de modo que se da cierta estratificación cronológica (De la Riva,
1988). La actividad reproductora tiene lugar durante la estación húmeda en 39 especies (97.5
%) y sólo una (2.5. %), 13. naracneníis se reproduce exclusivamente en la estación seca.
Respecto al inicio de las llamadas de reproducción, podemos distinguir seis grupos, a saber (se
excluyen L. lineatus, H. raniceps yO. lenrieurii)
:
a) Especies que presentan actividad continua o casi continua durante todo el año; son,
presumiblemente, al menos tres: A. hylaedactvla, FI. leucophvllata y 5. nebulosa
.
Posiblemente haya alguna otra, pero al no haber hecho prospecciones en la zona durante la
época seca, no podemos asegurarlo.
b) Especies que empiezan a cantar al final de la época seca; son seis: E. pictus, L. elenae, L
labyrinthicus H nana, H. nunctata eH. riveroi; probablemente la reproducción no tiene lugar
antes de las primeras lluvias.
c) Especies que empiezan a cantar con las primeras lluvias ligeras que forman los primeros
charcos; es el grupo más numeroso, compuesto por 14 especies: B. tvohonius, L. mvstaceus
,
L. wapneri, P. albonotatus, C. albopunctata, E. ovalis, U. acreana, U. 2eo2ranhica, H. leali
U. melanar2vrea, O. taurinus, P. venulosa, S. fuscovaria, y S. rubra. Probablemente 13
tvphonius está activo gran parte del año.
d) Especies que empiezan a cantar con las primeras lluvias fuertes; son siete: C. cornuta, L
bohvianus, H. boliviana, U. nawíceps, P. coriacea, S. lacteus y Phvllomedusa sp
e) Especies que empiezan mas o menos escalonadamente después del pico de máxima
pluviosidad; son seis: 1-1. bifurca, H. fasciata, U. níinuta, 5. chipuitana, 5. izarbel y P.
vaillanti
O Especies que cantan sólo en la época seca y principios de la húmeda; es solaníente B
-
oaracnemis, aunq tic está activo todo el ano.
Con respecto al final de las emisiones sonoras dentro de los cinco grupos de actividad
no conan tía, podemos distin’ tres categorías:
1) Especies con período de reprodt¡cción muy breve: son dos, ambas del grupo d): C. cornuta
y L. ~livianus, las cuales tienen a lo sumo tres o cuatro días de reproducción, seguidos o casi
segnidos -
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2) Especies con período reproductor corto (< 3 meses); son seis: L. labvrinthicus, U. boliviana
.
0. taurinus, P. coriacea, P. venulosa y 5. chi uiíana.
3) Especies con período reproductor largo (> 3 meses); son todas las demás, y entre ellas,
algunas como U. 2eograohica siguen activas al inicio de la estación seca.
Todo esto no iníplica que la actividad reproductora (cantos y amplexus) sea continua
durante todo el período, sino que se refiere a que los eventos reproductivos tienen lugar dentro
de ese intervalo. Así, de un modo fuertemente correlacionado con las precipitaciones, 19
especies (47.5 %) (13. tvohonius. C. cornuta, L. bolivianus, L. labvrinthicus, L. wa~neri, P
albonotatus, C. albopunctata. E. ovalis, U. boliviana, U. acreana, 1-1. leali, U. melanar2vrea
,
H. narviceos, O. taurinus, P. coriacea, P. venulosa, 5. chiguitana, 5. fuscovaria y 5. rubra
)
presentan reproducción explosiva tras fuertes lluvias, y el resto, actividad más o menos
continua. En las figuras 5.6-5.9 se puede ver cómo a grandes rasgos, los picos de alta
precipitación coinciden con el inicio de la actividad y/o los amplexus de muchas especies. Al
final del período húmedo, la caída de fuertes lluvias puede causar ya poco efecto en la catividad
reproductora.
Entre los 40 anuros de Puerto Almacén se presentan un toral de seis modos de
reproducción, con un continuo en el gradiente ‘r’ - ‘K”, desde el máximo exponente de la
estrategia ‘r”, 13. naraenemis, a los máximos representantes de la K’, A. hvlaedactvla y ff
picrus, si Jo medimos en función del FF0 y de la presencia de cuidado parental (Tabla 5.3).
Especies generalistas son los tres níicrohílidos, los dos bufónidos y 21 (84 %) de las 25
especies de hflidos, todos los cuales presentan modos 1 y/o 2. Los más especializados son el
único dendrobátido y los leptodactílidos, de los cuales sólo uno (14.3 %), Ggg~jga es
generalista.
5.4.- Dieta.-
Aunque apenas se dispone de información para hablar de la alimentación de los anuros
de Puerto Almacén, los datos disponibles en la bibliografía sobre los mismos en otras áreas, los
escasos datos propios y las inferencias acerca de la falta de especialización en la dieta a partir de
la ausencia de caracteres niorfológicos peculiares, permiten esquematizar los patrones de
aliníentación de todas las especies de la taxocenosis, Así, podemos distinguir tres patrones de
alt metí taciórí
a) Mirmecófagas; son seis especies (15 %): B. tvnhonius, E. pictus, C. albonunetata, E. ovalis
U. bojiviana y S. lacteus, Los dos primeros se aJinienian de día activamente en el suelo del
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bosque; los tres microhílidos se alimentan de noche activamente, y S. lacteus el el único hflido
con dieta especializada, y es un estratega de sentarse y esperar”.
b) Carnívoras; lo son con seguridad dos especies: C. cornuta y L. labvónthicus, y posiblenmete
una tercera, L. bolivianus (7.5 %). Por supuesto, también devoran invertebrados, pero gran
parte de la energía obtenida viene de la ingestión de, sobre todo, otros anuros. Las tres son
nocturnas, y mientras C. cornuta es un estratega de sentarse y esperar’, las otras dos también
buscan activamente a sus presas.
c) (ieneralistas; son las 31 especies restantes (77.5 %); todas son nocturnas, y en general,
estrategas de “sentarse y esperar. Dentro de este conjunto, puede haber cierto grado de
especialización. Por ejemplo, 5. garbei y 5. nebulosa parecen consumir bastantes arañas, y las
dos especies de Phvllomedusa, bastantes ortópteros. Por su parte, 13. paracnemis ingiere duros
coleópteros y puede ser un carnívoro ocasional.
Por último, las dos especies de cecflidos se alimentan de insectos y lombrices en el
subsuelo.
5.5.- Cantos.-
Las vocalizaciones de 38 de las 4<) especies de anuros ha sido analizadas. Sólo 13
.
naraenemis y P. vaillanti no pudieron ser grabados. Para el oído humano, casi todas las
especies pueden ser diferenciadas con facilidad por su canto, salvo el par H. nana - U. riveroi
y, sobre todo, H. acreana - U. melanargvrea. Al menos dentro de los hflidos, los lugares donde
es emitido el canto pareció iníportante cii la segregación de los mismos (De la Riva, 1989). En
la Fig. 5,10 se puede ver la afinidad fenética de los cantos de todos los hílidos grabados en
Puerto Almacén, y en la Fig. 5.11, la de todas las especies de Hyjj~. En el primer caso, la
mayor similitud entre dos cantos, se da entre los de H. acreana e H. melanarevrea., seguidos dc
los de U. narvig~¡~s y 5. chiqx~itana, O. taurintís y P. coriacea e 1-1. nana e U. ríveroí. Dentro
sólo del género Hyh. de nuevo la menor distancia se da entre 1-1. acreana e FI. melanargvrea; en
esta ocasión, 1-1. leuconhvllama aparece ligada a 1-1. narviceos, y les siguen en siníilitud la pareja
1-1. nana — U, riveroi
,
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LI 11cm bras Co in píe ¡tiento ovárico
Nivelo Mcdi:> Rango N Media U an g o N (4 11 VTo
13. paraenemis
1>. vena losa
O. taurinus
II. gcogrnpliica
S. fuscovaria
S. rubra
II. boliviana
II. acreana
C. cornuta
II. fast:iata
13. typiionius
11. níelanargyrea
1>. coriacea
8. clíiqurntana
8. garl>ei
II. parviceps
E. (iflhlis
II. niinuta
II. punetata
8. nel)tilosa
II. nana
II. leaN
C. albopunctat-a
lact eu 5
a gnc r
albono <atus
8.
L.
1>.
E. pictus
P. vailíaníl
u. bir~~
u. leucopliyllata
Phylloinedusa sp.
L. labyrinthicus
L. mystaceus
L. elenne
A. hylaedactyla
2 lúSítí
94,76
7647
1,2 5810
51,43
40,46
1 39,66
43.90
9957
4220
1,2 53,47
38,90
66,56
34.40
38,72
27.54
37.25
28.10
1,2 33.93
1,2 3460
2 25.43
21.40
29.22
40.26
8 44.50
8 30.95
14 26.80
18 66.40
18 35.00
18 34.08
18 77.90
21 147.33
21 55.90
21 43.90
22 24.45
142.50— 190,00
86,60-103.30
06,60-81..00
49,50-59.80
47,60-53,20
38.00-43.60
38, 50-40. 30
42,2(1-46.4<)
94 .50. 102. 60
40,80—43.90
49. 10-59.40
33.20-43,30
62,70-68-60
33.00-35.30
34,80-42,10
2580-28.70
32.60-41.70
27.20-29.3<)
32.30-35.70
32.20-36.00
23.40-27.00
25.90-2900
25.80-3 1.60
38.6(1-42.40
41.70-46.70
28.60-33.80
24.10-29.00
6640
33.40-37.00
29.40-36.70
71.2(1-84,0<)
125.40-165.00
54.40-57.30
41.00-49.80
23.10-25.80
9
4
7
4
6
24
3
1(1
3
4
14
6
3
2
8
7
8
8
1<)
2
13
4
4
4
6
9
1(1
1
16
7
5
3
2
16
2
29,870
538 1.25
3(180
200(1
2<125
1735.50
1800
1615. 50
17 83 .3<)
1375
152 1,4<.)
1181
1375
1 25t.1
7(187<)
592
72 1.42
532
45(1.50
5(1(1
492.50
48750
256.25
35(1
1893.75
9(10.8<1
16.6(1
925
34(1.30
374 .30
311.25
5037.50
3 1(1
242.5 (1
17.5(1
24.0(1(1-34650
50(1(1-5775
2400-3525
1500-250(1
1600-2850
950-2450
12(1(1-24(X)
525-22(10
1350-20(1(1
1225- 155(1
110<1-190<1
930-15<1(1
1(175—1700
1250
240-950
32(1-79(1
5(X)-TOGO
420-600
3(1(1-600
4(10-6(10
35 <1-80(1
35<1- 8(1(1
175-35<1
270-450
1575 -2375
580-1550
11-21
925
150 -525
2 3(1-5 8(1
25 0-375
3325-6750
270-350
13(1-325
17-18
3 1 .4 249.6<1
4 1.6 90.86
5 1.5 60.41
4 1.4 48.20
6 1.2 47.24
19 1,1 47.20
2 1.0 45.38
lO 1.2 44.10
3 2,4 43.00
4 1.3 42.30
14 1.4 59.83
6 1,2 36.43
3 1.7 35.12
2 0.9 32.70
8 1.4 25.60
5 1.1 23.64
7 1.2 23.24
8 1.1 20.82
10 1.4 ?L8.58
2 1.1 15.90
8 <).8 15.50
4 0.8 4.20
4 1.4 12.27
4 1.3 11.30
4 1.0 42.55
6 0.9 26.20
9 1.9 1.17
1 1.4 19.50
16 1.3 12.60
7 1.1 12.08
4 2.5 9.98
2 1.8 61.54
2 2.4 13.30
16 1.9 10.49
2 2.6 1.86
Tabla 5.3. Fcrtil idad de 35 espeeICS (le aiítiros ordenados íxR modos dc rcprodtíceion (según Ducilman y Trucb,
1986) y. deiitro de estos por valore decree entes (leí Factor lamaño Ovárico. Los ruedos 1 y 2 sc han agrupado.
~f-f= di;íníeiro íií:íxinío dci lii:evmí.
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6) BIOGEOGRAFíA DE LA COMUNIDAD
6.1 Introdiiccióii.-
La composición de una coniunidad biológica es el resultado de una combinación de
factores ecológicos y biogeográficos interrelacionados de niodo que en última instancia el
proceso de construcción de la misnía se basa en la invasión y la especiación (ver Ak9akaya y
Ginzburg, 1991). l>a influencia del componente histórico en lacomposicióny estructura de las
coniunidades de anfibios ha sido demasiadas veces no tenida en cuenta, y en este sentido se
debería contemplar tanto la historia de las especies componentes como la del área de estudio
(Duelínían, 1989; Duelínían y Pianka, 1990). Por otro lado, tal como insistieron Heyer y
Maxon (1982b), el conocimiento de Ja preferencia de hábitat de cada especie (foresial o de
espacios abiertos) es un dato de crucial iníportancia para las interpretaciones no sólo ecológicas
sino b¡ogeográficas.
Con objeto de conocer el origen de la actual composición de la comunidad de anuros de
Puerto Almacén, expondremos a continuación cuáles son los patrones generales de distribución
y diversidad de sus especies. No obstante, hay que tener en cuenta de antemano que los análisis
de este tipo requieren un mínimo de conocimiento de la distribución y la sistemática de las
especies si se quiere evitar llegar a interpretaciones erróneas; en nuestro caso, la comprensión
de la distribución pasada y presente de los anuros sudamericanos se ve complicada por el hecho
de que hace falta aún mucho trabajo taxonómico básico (Heyer y Maxon, 1982b). De un modo
general, a medida que aumente el conocimiento de la anfibiofauna Neotropical, se verá que para
las distintas zonas consideradas, aumentará el porcentaje de endemismos (Lynch, 1979). Sin
eníbargo, a grandes rasgos, el conocimieiíto actual de la distribución de las especies presentes
en Puerto Almacén, es aceptable y permite, cuando menos, hacer algunas especulaciones.
4-4,
e-.
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Eig. 6.1 Algunos dominios morfoclimáticus de América del Sur. C =
Chocó; A Amazonia; Ca cx Caatingas; Ce = Cerrado; Ch Chaco;
BA Bosque Atlántico. (Modificado de AbSaber, 1977)
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6.2) Distribución de las espccies de la comtiiiidad.-
La distribución de los anuros sudamericanos se adapta razonablemente a la de los
distintos dominios morfoclimáticos (Heyer, 1988). En la figura 6.1 podemos ver cuáles son
estos dominios según AbSaber (1977). Las 40 especies de anuros de Puerto Almacén
presentan distribuciones correspondientes a un total de ocho grandes patrones, todos ellos
propios de tierras bajas. En cienos casos, algunas de las especies englobadas bajo un mismo
patrón biogeográfico no se ajustan perfectamente a éste. Las especies cuyo status taxonómico
es menos conocido, son sobre todo aquellas englobadas en las categorías geográficas más
extensas, de modo que cuando se sepa más, caerán en categorías más restringidas, pero por el
moníento, a la hora de hacer interpretaciones biogeográficas, hemos de conformarnos con la
información disponible.
Los ocho patrones biogeográficos de los anfibios de Puerto Almacén son los siguientes:
1) Neotropical.- Es el patrón peor caracterizado y lo constituyen especies cuya distribución se
extiende por gran parte de la región Neotropical, desde Centroamérica hasta la costa del sudeste
de Brasil, excluyendo las islas del Caribe (aunque algunas especies se hallan en Trinidad y
alguna otra isla), la mayoría de los territorios al oeste de la Cordillera Andina y el cono sur
(Fig. 6.2). Cinco especies (12.5% del total) se adaptan a este patrón: B. tvphonius, L.
bolivianos, E. ovajis, P. venulosa y 5. rubia. Bufo ¡yvhonius es un típico habitante forestal,
E. ovalis es de espacios abiertos y las otras tres especies son eurioicas en cuanto al tipo de
hábitat utilizado. Todas excepto E. ovalis penetran en mayor o menor grado en la región del
Chocó, en la costa del Pacífico de Colombia y Ecuador. Hemos considerado Lentodactvlus
insularum como sinónimo de L. bolivianus; aún así, dentro de este patrón, es la especie de
distribución más restringida, llegando por el Norte a Costa Rica, pero no alcanzando por el Sur
el sudeste de Brasil, y ni siquiera penetrando en el cerrado. Elachistocleis ovalis llega desde
Panamá al sudeste de Brasil, pero está ausente en gran parte de la Amazonia Occidental.
Phrvnohvas venulosa, con ser la especie de mas amplia distribución, parece en cambio la única
realmente monotípica y no constituida por un complejo de especies. Presumiblemente, la
clarificación del status taxonómico de las otras cuatro especies, haría caer a las poblaciones de
Puerto Almacén de B. t-vnhonius en el patrón ‘7, a las deL. bolivianus en el 3o en el 5, a las de
E. ovalis en el 8 y a las de 5. rubra en el 3, 46 5.
2) Sudamericano.- Comprende la mayor parte de Sudamérica tropical al este de los Andes,
desde Colombia, Venezuela, isla de Trinidad y Guayanas hasta el sudeste de Brasil y/o norte de
Argentina (Fig. 6.3). Incluye a cuatro especies (1(1%): L. wauncri, H. geo~ranhica, H. minuta
e H. nunetala; salvo esta última, exclusiva de medios abiertos, las demás se hallan tanto en
bosque como en medios abiertos. Hvla minuta es la de distribución más amplia, alcanzando el
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norte de Uruguay, aunque no el norte de Colombia: Lúsi~nCri e H. geo2ranhica rio alcanzan la
región chaqueña, e 1-1. puncuna no se halla en el sudeste de Brasil Con la excepción quizá de
1-1. nuncrata, algunas poblaciones de las demás especies podrían ver cambiado su estatus
taxonómico tras ulteriores estudios, adaptándose así las poblaciones de Puerto Almac¿n a otro
patrón de distribución, pero la probabilidad de que esto ocurra es menor que en el caso de las
especies incluidas en el patrón Neotropical.
3) Orinoco-Amazónico.- Comprende la parte alta de la cuenca del Orinoco, las Guayanas y toda
la Cuenca Amazónica (Eig. 6.4). Siete especies (17.5%) se incluyen en este patrón. tres de
ellas, E. pictus, C. cornuta y O. taurinus, son eminentemente forestales, y las otras cuatro A
hylaedactvla, L. mvstaceus, H. leucoohvllata y S. lacteus, se encuentran tanto en bosque como
en áreas abiertas.
4) Amazónico occidental.- Abarca aproximadamente la mitad occidental de la Cuenca
Amazónica, desde los Andes hasta el sur de Venezuela por el Norte y los estados brasileños de
Amazonas y Mato Grosso por el Sur (Fig. 6.5). Comprende seis especies (15%) de las cuales
Phvllomedusa sp. es forestal y las otras cinco, H. bifurca. H. leali, H. pa~iceus, H. riverol y
5. 2arbet son curiolcas respecto al tipo de hábitat. Hvla pan’icens y 5. garbei son las únicas que
alcanzan Venezuela, y Phvllomedusa so. y las poblaciones bolivianas de 1-1. bifurca quizá
podrían caer en la categoría?.
5) Amazónico occidental y Guayanas.- Es un patrón de distribución llamativo, presentado por
seis especies (15%) que tienen distribuciones que pueden ser disjuntas, hallándose por un lado
en la mitad occidental de la Cuenca Amazónica, y por otro en las Guayanas (Hg. 6.6). Las seis
especies, L. Eneatus, H. boliviana, H. fasciata, O. leorjeuril, P. coriacea y P. vaillanti, son
forestales. Lithodytes líneatus parece presentar tina distribución continua entre las dos áreas, a
través del sur de Venezuela; es probable que en algún otro caso, la aparente distribución
disjunta responda en realidad a insuficiencia de prospecciones en el área intermedia. Hvla
fasciata se extiende bastante hacia el centro de la Cuenca Amazónica (Heyer, 1988), y podría
estar en el citado caso. Otras, corno ¡-1. boliviana yO. leorieurii parecen seguirdesde Guayanas
una distribución en arco amazónico que llega hasta Rondénía pero no alcanza Manaus.
6) Amazónico oriental.- Comprende la mitad oriental de la Cuenca Amazónica, desde los
estados brasileños de Amazonas, Rondónia y Mato Grosso hasta el Océano Atlántico, e
incluyendo Guayanas y sur de Venezuela (Hg. 67). Ls única especie incluida en este patrón es
5. nebulosa y es propia de formaciones abiertas.
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7) Amazónico sudoccidental.- Abarca las cuencas de los ríos Purus y Madeira, en el sudeste de
Perú, oeste de Brasil y norte de Bolivia (Hg. 6.8). Este patrón lo presentan sólo dos especies
(5%), H. acreana y S. chic uitana, al parecer endémicas de la región, y ambas son forestales.
8) Cerrado-Chaqueño.- Incluye la región del cerrado, en el centro de Brasil (principalmente los
estados de Golás, Mato Grosso, Mato Grosso do Sul, Minas Gerais y Sño Paulo) y este de
Bolivia, y la del chaco, en el norte de Argentina, norte de Paraguay y sur de Bolivia (Fig. 6.9).
La separación entre estas dos regiones no es tan brusca como la que se da entre selva y sabana,
pues ambas pertenecen al dominio de los espacios abiertos. Algunas especies del cerrado
penetran tanto en el chaco como en los bosques subtropicales del este de Paraguay, nordeste de
Argentina y sudeste de Brasil. Nueve especies (22.5%) se incluyen en este patrón, todas
propias de espacios abiertos: B. paracnemis, L. elenae, L. labvrinthicus, P. albonotatus, C
.
albo unctata 1-1. melanargvrea, 1-1. nana, Lsilnices y S. fuscovaria. De ellas, R~j~~nemis,
H. raniceps y 5. fuscovariil poseen amplia distribución en ambas regiones, 1-1. raniceos
alcanzando por la costa atlántica hasta la Guayana Francesa. Leptodactvlus elenae P
albonotatus e H. nana, aunque penetran en el cerrado brasileño, son especies
predominantemente chaqueñas, aunque L. elenae alcanza hacia el NO el peruano valle de
Huallaga, e H. nana alcanza por sur hasta el Mar del Plata. Por último, L. labvrinthicus, C.
albopunctata e H. melanar2vrea son especies predominantemente del cerrado. La primera se
extiende hasta las caatingas del nordeste de Brasil y también tiene poblaciones aisladas en la
Amazonia Central y costa de Venezuela, y la última alcanza por el Norte hasta Surinam a lo
largo de la costa atlántica. A Puerto Almacén no llegan por tanto especies estrictamente
chaqueñas, como por ejemplo Leotodactvlus laticens o Chacoohrvs vierotti
Agrupando resultados, podemos unir los patrones 1 y 2 en un solo patrón de amplia
distribución, y los patrones 3-7 en un patrón amazónico en sentido amplio. En conjunto, vemos
así que de las 40 especies de anuros de Puerto Almacén, 22 (55%) son de distribución
amazónica, 9 (22.5%) son de amplia distribución (aunque sudamericanas en origen) y 9
(22.5%) son cerrado-chaqueñas. Entre las 13 especies de anuros forestales, 12 (92.3%) son
amazónicas y 1 (7.7%) es de amplia distribución. Entre las 12 especies de espacios abiertos, 9
(75%) son cerrado-chaqueñas, 2 (16.6%) son de amplia distribución y sólo 1 (8.3%) es
amazónica. Por ultimo, entre las 15 eSpecies eurioicas a nivel de hábitat, 9 (60%) son
amazonicas y 6 (40%) son de :tml)l ¡a distribución.
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6.3> Comparación con otras comunidades.-
Una forma útil de comparar la riqueza y la añnidad biogeográfica entre doscomunidades
bióticas cualesquiera, es relacionar el número y composicón en especies de las mismas mediante
un algoritmo, y se han propuesto diferentes fórmulas para ello. En nuestro caso, la tarea se ve
facilitada, ya que Duelíman (1990) comparé cinco comunidades herpetológicas neotropicales
para las cuales había sido hecha una aceptable inventariación de la fauna, a saber: La Selva
(Costa Rica), Barro Colorado (Panamá), Manaus (Brasil), Manu (Perú) y Santa Cecilia
(Ecuador). Aunque Duelíman (1990) comparé la comunidad herpetológica a varios niveles,
ahora sólo nos interesa la comunidad de anfibios. Añadiremos aquí comparaciones con la
comunidad de Boracéla [Brasil (Heyer et al., 1990)], Cuzco Amazónico [Perú (Dueliman y
Salas, 1991)] y Trois Sauts [Guayana Francesa (Lescure, 1986b)].
Los valores del Coeficiente de Semejanza Biogeográfica obtenidos se muestran en la
Tabla 6.1. Para Puerto Almacén, el coeficente más alto se obtiene con Cuzco Amazónico
(0.47), localidad situada a unos 850 km al NO, seguido de Mann (0.45), a unos 1050 km en
igual dirección, y de Santa Cecilia (0.35), a 2400 km también hacia el NO. En cambio, los
coeficientes son bastante más bajos con Manaus, que está a 1400 km hacia el N, y con
Guayana, a 2200 km también hacia el N (0.21 y 0.28 respectivamente>. El hecho de que la
distancia pesa menos que los componentes biogeográficos, aun asentándose las comunidades
en medios semejantes como el bosque tropical o subtropical, se pone de manifiesto porel hecho
de que el coeficiente es un orden de magnitud mayor con Barro Colorado (0.10) que con
Boracéja (0.01), a pesar de que la primera localidad dista de Puerto Almacén casi 3500 km
hacia el NO, y la segunda 2000 km hacia el SE. Esto es un reflejo de la peculiar historia
biogeográfica del bosque atlántico brasileño y su altísimo porcentaje de endemismos (Duelíman,
1988; Heyer, 1988). Los datos ponen de manifiesto además la gran componente amazónico-
occidental de la anfibiofauna de Puerto Almacén, como ya se apuntó anterionnente. Aunque en
los datos sobre Manaus no se incluyen especies propias de medios abiertos (como H. punctata
,
£~gj~rbei, 5. nebulosa, 5. rubra, 5. lacteus), si incluyésemos éstas y otras no consideradas por
Zimmermann y Rodrigues (1990) (como B. marinus. B. Eranulosus, H. multifasciata, etc.),
todavía obtendríamos coeficentes más bajos a los obtenidos con las tres localidades de la
Amazonia Occidental, pero mayores que con el obtenido con la Guayana Francesa. Por otro
lado, las contribuciones a que el CBR no sea siempre igual a O entre localidades alejadas
geográfica o biogeográficamente, como Barro Colorado y Boracéia, se deben en su mayor parte
a especies eurioicas y de amplia distribución, como P. venulosa e H. minuta
.
Uno de los primeros factores aparentemente correlacionados con el aumento de la
diversidad de especies, parece ser la latitud, de modo que la primera aumenta en relación
inversa a la segunda; las razones que se han argumentado son variadas, y el fenómeno se
debería a la actuación de variados mecanismos ecológicos no mutuamente excluyentes, tal como
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intentan explicar las diversas teorías propuestas (para una revisión del tema, ver Rohde, 1978).
Noobstante, a este aumento de la diversidad a medida que nos acercamos a la latitud (», que se
cumple de un modo general, le afectan muchas excepciones y alteraciones, en función de las
particularidades de cada área y tipo de organismos considerados. Por ejemplo, para las plantas
de la Cuenca Amazónica se ha dicho que el gradiente de diversidad sigue más bien la longitud
que la latitud, de modo que la diversidad es más alta a medida que nos desplazamos de E a O
(Ducke y Black, 1953). Lo mismo parece ser cierto para el caso de los anuros, probablemente
debido a una menor precipitación anual en la parte inferior de la cuenca, y a la existencia de una
marcada estacionalidad (Duelíman, 1988); también, a grandes rasgos y por los mismos
motivos, la diversidad disminuye según nos vamos alejando de la línea del ecuador. Siguiendo
una dirección NO-SE desde el piedemonte andino ecuatoriano, encontramos un gradiente de
diversidad de anuros desde las 86 especies de Santa Cecilia a las 22 de Filadelfia, en Paraguay
(Duellman, 1988), aunque el origen de las diferentes especies varía, yen el caso de esta última
localidad casi todas son ya cerrado-chaqueñas. Puerto Almacén, con sus 40 especies, se halla
en una posición intermedia. Sin embargo, es interesante considerar que 9 de ellas no son de
origen amazónico y que más al norte de Puerto Almacén no necesanamente encontraríamos un
numero total de especies mayor, al no ser quizá sustituidas estas 9 especies por otras tantas
amazónicas. Así, la latitud más sureña de Puerto Almacén respecto a Perseverancia, puede
suponer en este caso una mayor diversidad, pues sin ser en los dos lugares la vegetación muy
diferente, el cerrado queda en cambio muy lejos de Perseverancia y casi no se aportarán por
tanto especies propias de tal formación.
6.4) Origen de la anurofauna.-
6.4.1) El Terciario.-
Aunque no abundaremos en los datos existentes sobre la distribución de los anfibios en
el Terciario (ver porejemplo Lynch, 1971; Estesy Reig, 1973; Savage, 1973), síes importante
al menos señalar que, tal como apunta Savage (1973). la historia evolutiva de los anfibios
actuales está asociada sobre todo al gran continente de Gondwana, y vados de los grupos
existentes tienen su origen en las tierras emergidas durante el Jurásico que constituirían la actual
Sudamérica. En general, se admita una evolución in sim para los anfibios sudamericanos desde
e] Cretácico, en que Sudamérica y Africa se separaron , aunque hubo inwrcambio de faunas con
Centroamérica y la región holártica en el Cretácico tardío y muy especialmente en el Plioceno,
con la conexión definitiva de los dos subcontinen:es a través de Panamá (Savage, 1982;
Vanzolini y Heyer, 1985). La existencia de grupos de herpetos holárticos y/o centroamericanos
evolucionados en Centroamérica es notable en el norte de Sudamérica, y sobre todo en la
región del Chocó (Duelíman, 1988), mientras que en el centro y sur de Sudamérica se hallan
pocos representantes de tales grupos. Dentro de los anfibios, llegan a Bolivia algunos ejemplos,
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como Bolitoglossa altamazonica (única salamandra presente en el país) y Rana oalmines (único
Ranidae). pero ningún elemento de origen Centro o norteamericano está presente en Puerto
Almacén. Los eventos evolutivos acaecidos durante el Terciario en Sudamérica, donde
imperaron 60 millones de años de relativa estabilidad climática (Haffer, 1969), no explican
prácticamente la distribución actual de las especies. Si bien la especiación tuvo lugar en el
Paleoceno-Mioceno para muchos leptodactílidos (Heyer y Maxon, 1982a; 1982b; Maxon y
Heyer, 1988> y probablemente también para los huidos de las zonas elevadas de los escudos
guayanés y brasileño, y en el Plio-Pleistoceno para los huidos andinos (Duelíman, 1986), la
distribución actual de gran parte de la fauna de tierras bajas se explicaría sobre todo como
consecuencia de los eventos climáticos pleistocénicos. Así, las distribuciones de las familias y
de los géneros de anuros responderían a los eventos terciarios y las de las especies a los
cuaternarios (Simpson y Haffer, 1978). Según Haifer (1979) casi todas las especies actuales de
vertebrados amazónicos serían de origen pleistocénico y sólo unas pocas serian pliocénicas.
6.4.2) El Cuaternario.-
Durante largo tiempo y hasta no hace mucho (ver por ejemplo Schwabe, 1969) se
consideró que la altísima diversidad biológica de los bosques tropicales era en gran parte debida
a la inmutabilidad de estos a lo largo de millones de años (“teoría de la constancia”; ver Fischer,
1960; Connel y Orias, 1964). La estabilidad de los recursos y de las condiciones ambientales
permitiría mayores especializaciones en dieta y uso del microhábitat, y por tanto los nichos se
harían más pequeños (Klopfer y Mac Arthur, 1961), llevando así a un “empaquetamiento de
especies” (Mac Arthur, 1969; 1970). Sin embargo, a este factor, que desde luego favorece la
diversificación, se ha añadido otro igualmente diversificador. Sobre todo a partir de las ideas de
Moreau (1963; 1966), se ha venido aceptando que, contrariamente a lo que antes se pensaba,
los bosques tropicales del planeta normalmente no permanecieron inalterados a lo largo del
Pleistoceno, sino que sufrieron contracciones y extensiones en su área de distribución,
correspondientes a la alternancia de periodos fríos y secos con periodos cálidos y húmedos
como el actual. La evidencia biológica de tales cambios en la región Neotropical se ha ido
poniendo de manifiesto con importantes estudios de los patrones de distribución actuales en
diversos grupos de organismos, destacando los mamíferos (Herschkovitz, 1969), aves (Haffer,
1969; 1974), reptiles (Vanzolini y Williams, 1970; Jackson, 1978), anfibios (Duelíman, 1972;
1982; Heyer, 1973a; Duelíman y Crump, 1974), insectos (Spassky et al., 1971; Brown et al.,
1974), árboles (Prance, 1973), etc. Además, existe también evidencia palinológica y
geornorfológica (Damuth y Fairbridge, 1970) ¡para una recopilación de trabajos sobre el tema,
ver Prance (1982)J, Este creciente saber ha fortalecido la llamada “woría de los refugios”
(Haffer, 1969), según la cual, durante los periodos glaciales, fríos y secos, el bosque tropical
se habría conservado únicamente en algunos enclaves favorables que habrían servido como
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refugio a la fauna forestal (Haffer, 1969; 1974; 1979; Vanzolini y Williams, 1970; Vuilleumier,
1971; Miiller, 1972). A pesar de que los refugios son en última instancia no un fenómeno
biológico, sino el resultado de un fenómeno geológico y paleoclimatológico (Haffer, 1979), sus
consecuencias biológicas son enormes, ya que una especie podría verse disgregada en dos o
más poblaciones aisladas, las cuales podrían ponerse de nuevo en contacto tras restablecerse las
condiciones de partida, y en este punto, la diferenciación de dichas poblaciones podría haber
sido suficiente como para haberse alcanzado el aislamiento reproductivo. La repetición de varios
de estos ciclos a lo largo del Pleistoceno puede explicar la presencia en simpatría de dos o más
especies filogenéticamente muy próximas, ya que este proceso vicariante podría dar, a partir de
una sola especie, hasta ocho especies después de cumplirse tres ciclos (Duelíman y Crump,
1974; Duelíman, 1982). Además, todo el proceso de especiación se podría ver catalizado por
mecanismos previos de ‘diferenciación por distancia’, según la cual en una especie cuyos
individuos poseen áreas de campeo varios órdenes de magnitud menores que el área de
distribución de la misma, el flujo genético entre poblaciones extremas es mínimo o nulo,
favoreciéndose así su diferenciación (ver White, 1978). Sin embargo, aunque es indudable que
el proceso vicariante postulado por la teoría de los refugios junto con la predictibilidad del
ambiente a cono y medio plazo han de ser en gran medida la causa de la altísima biodiversidad
del bosque tropical, la teoría no explica por sí misma toda la diversidad de la biota amazónica
ni, en todos los casos, la coexistencia en simpatría de varias especies filogenéticametnecercanas
(Simpson y Haffer, 1978). En este sentido, hay que tener en cuenta que los períodos secos
también provocaron extinciones y que los bosques amazónicos antes del Pleistoceno
soportarían ya una alta diversidad biológica (Simpson, 1982). La teoría de los refugios, con ser
ampliamente aceptada, tiene de todos modos algunos inconvenientes derivados no sólo de la
falta de algunas pruebas geológicas y paleoclimáticas concluyentes, sino de la ausencia de
consenso y claridad en los postulados de muchos autores. En efecto, un aspecto tan básico
como cuál fue la correlación temporal entre periodos glaciales e intergíaciales, con periodos
secos y húmedos y/o fríos y cálidos, ha sido tratado de distintas formas y presentando variadas
combinacions (ver por ejemplo Haffer, 1969; 1979; Vuilleumier, 1971; Simpson y Haffer,
1978). De un modo general se admite no obstante que los periodos glaciales fueron los áridos y
fríos, y que los intergíaciales (como el actual), los húmedos y cálidos. La teoría, tal como fue
propuesta por Haffer (1969), ha sido parcialmente cuestionada por diversos autores, aunque
normalmente sus argumentos se basan en la ausencia de adecuación entre los postulados de la
teoría y los resultados obtenidos en sus estudios paniculares, o en la posibilidad de explicar los
fenómenos observados por medio de otras hipótesis alternativas (ver por ejemplo, Lynch,
1982; 1988; Beven et al., 1984; Connor, 1986; Salo et al., 1986; Salo, 1987; Colinvaux,
1989). A pesar de todo, la teoría de los refugios continúa siendo la más plausible hipótesis para
dar cuenta de los patrones de distribución y diversidad observados en la biota amazónica. En
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síntesis, el panorama de la Amazonia y zonas aledañas durante el Pleistoceno y el Holoceno, ha
sido más o menos el que exponemos a continuación.
Hasta el Plioceno, el bosque tropical ocupaba más o menos toda la Cuenca Amazónica,
cuyo relieve y geomorfología eran ya básicamente los actuales. Así, las alturas más notables se
daban y se dan en las zonas periféricas de la cuenca (Andes, escudos guayanés y brasileño) y
tanto antes como ahora, la pluviosidad era ahí más alta debido al choque de las capas húmedas
de la atmósfera con las laderas, su ascensión, y su consecuente enfriamiento (Simpson y
Haffer, 1978). Se produjeron quizá 13 glaciaciones pleistocénicas, en las que la precipitación
global disminuyó en un 20% (Colinvaux, 1989), pero en las regiones citadas y en algunas
otras, la precipitación siguió siendo suficiente para el mantenimiento del bosque tropical; así, se
formaron una serie de refugios periféricos, determinados en última instancia por el relieve
(AbSaber, 1968), quedando el resto del paisaje dominado por sabanas y cerrados. En tales
periodos áridos, la temperatura bajó entre 3o y 4•50 C, haciendo las zonas bajas más secas y
frías que en la actualidad; el bosque montano se desplazó entonces a menores altitudes y el
bosque tropical de llanura se alejó más o menos de las zonas altas, más frías (Haffer, 1979; Liu
y Colinvaux, 1985). En los últimos 100.000 años, al menos hubo tres fases áridas, cada una
con una duración de 5-10.000 años (Simpson y Haffer, 1978). Estas fases tuvieron lugar hace
aproximadamente 21-13.000 años, 11-9500 años y 4500-2500 años (Vanzolini y Ab’Saber,
1968; Damuth y Fairbridge, 1970; Vanzolini y Williams, 1970; Van Geel y Van der Hammen,
1973; Heme, 1974). Durante ellas, los bosques se vieron reducidos a manchas relictas en
lugares propicios, y estas manchas casi siempre fueron las mismas, produciendo sobre la
diferenciación de la fauna un “efecto de resonancia”, al verse de nuevo aisladas poblaciones que
ya habían divergido por aislamiento previamente (Vanzolini, 1973). Al menos algunos periodos
intergíaciales fueron más cálidos que el presente (Vuilleumier, 1971), lo que dió lugar a
introgresiones marinas notables en el cauce del Amazonas (Haffer, 1969). En estos periodos
[por ejemplo, hace 7(X)0 años (MUller, 1968)] se produjeron contactos, aunque no muy
extensamente, entre la selva amazónica y la selva atlántica del sudeste de Brasil (Haffer, 1969).
Dichos contactos tuvieron lugar varias veces y por diferentes vías: Norte, centro y Sur (Dixon,
1979). Durante la última fase árida, ya en el Holoceno (hace 4000-2500 años) hubo una
creciente expansión del cerrrado, pero la fragmentación del bosque fue menos intensa y
básicamente quedó partido en dos grandes bloques, uno en la pane alta de la cuenca y otro en la
parte baja, divididos por un corredor seco con dirección SE-NO, que va aproximadamente de
Santarem a Obidos (“Corredor de Reinke”); hoy, esa región presenta manchas aisladas de
cerrado y recibe menos de 2(XX) mm de precipitación (menos de 1500 mm en su área central),
abriéndose hacia el Noroeste hasta el norte de Colombia y hacia el Suroeste alcanzando, a través
de Bolivia, el valle de Huallaga, en Perú (Reinke, 1962; Vanzolini y Ab’Saber, 1968; Haffer,
1969; 1979) (Fig. 6.10). El corredor de Reinke fue así la vía de conexión entre el chaco y el
Caribe durante el Pleistoceno y quizá el Plioceno (Sarmiento, 1976; Solbrig, 1976). Además,
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en esta época debieron de permanecer bosques galería a lo largo de los principales cursos
fluviales, los cuales pudieron también servir de refugios. como lo son en la actualidad (Meave
et al., 1991). Tras este último periodo de expansión del cerrado, comenzó hace unos 4000 años
un periodo más húmedo y cálido (Van der Hammen y González, 1960), pero menos que otros
anteriores (Vanzolini, 1974); la tendencia natural actual parece ser hacia una regresión del
bosque tropical en el norte de la Amazonia y una expansión en el sur (Journaux, 1975).
Fig. 6.10 Precipitación anual
(Modificado de Reinke, 1962)
total en la Cuenca Amazónica
¡32
¡o.
LSD...
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6.5) Bolivia y la teoría de los refugios pleistocéniCOS.-
Diferentes autores han propuesto multitud de refugios pleistocénicos en el Neotrópico, y
correspondientes centros de distribución (para una recopilación de los mismos, ver Millíer,
1972; Brown, 1976; Haffer, 1979). A nivel específico, a la fauna boliviana de las tierras bajas
le han afectado o le podrían haber afectado principalmente los siguientes refugios amazónicos
(compilados por Haffer, 1979) (Ng. 6.11):
- Napo-Ucayali; incluye todos los subrefugios del piedemonte andino desde el sur de Colombia
hasta el centro de Perú (Putumayo, Abitagua, Napa, Marañón, Huallaga y Ucayali).
- Inambari; cuenca del río Madre de Dios, en el surde Perú.
- Yungas; centro de Bolivia, desde los Yungas de La Paz a la región del Amboró en Santa Cruz,
a través de todo el Chapare cochabambino.
- Guaporé; región de la Serra dos Parecís, en Mato Grosso, junto a la frontera boliviana del
nordeste del departamento de Santa Cruz.
- Rondónia; región entre las cuencas altas de los ríos Jipiraná y Roosvelt.
- Madeira; región entre los ríos Madeira y Purus al norte de Humaitá, Brasil.
- Belém; área próxima al Océano Atlántico al sur de ladesembocadura del Amazonas.
- Escudo Guayanés; incluye varios refugios dentro de esta formación precámbrica (Roraima,
Imerí, Guayana, etc.).
Haffer (1969) encuentra tres centros principales de distribución en la Amazonia, que
agrupan a los refugios propuestos. Uno abarca la mitad occidental, desde el río Negro al
Madeira; otro, del río Tapajós al Océano Atlántico, y otro se ubica en las Guayanas.
Adicionalmente, habría otros centros menos importantes, uno de los cuales estaría entre el
Madeira y el Tapajós. Aunque esa última región se ha considerado más pobre en anfibios que
otras, y una barrera para las especies con distribución en arco amazónico (Lynch, 1979;
Duelíman, 1982), Heyer (1977a; 1988) ha mostrado que estas interpretaciones no corresponden
a la realidad y sí a una insuficiente prospección de la zona. De un modo general, los grandes
ríos habrían servido más para frenar la dispersión que para inducir diferenciación (Simpson y
Haffer, 1978), pero en el caso de los anfibios tampoco parecen haber sido barreras eficientes.
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Además de los centros de distribución mencionados, para la fauna boliviana han tenido
también crucial importancia dos de los centros de dispersión propuestos por MUller (1972): el
del Chaco y el del Cerrado.
Todo lo dicho nos permite imaginar que durante las fases áridas del Pleistoceno, las
tierras amazónicas de Bolivia fueron una gran extensión de cerrado cruzando de Este a Oeste,
con una gran mancha de bosque tropical en la región del Chapare, y probablemente, bosques
galería irradiando hacia el Norte, siguiendo los cursos de grandes ríos como el Beni y el
Mamoré. Hasta qué punto estos bosques galería sirvieron como vía de contacto entre unos
refugios y otros es difícil de evaluar. La cuenca amazónica boliviana podría incluso haber
sufrido catastróficas inundaciones holocénicas y el aspecto actual de sus ríos no tener nada que
ver con el aspecto pre-holocénico (Campbell et al., 1985). Esto, no obstante, presumiblemente
no habría afectado tanto a los anfibios como a otros seres vivos.
La vegetación de Puerto Almacén fue con seguridad de cerrado, durante las fases áridas
pleistocénicas, pues hay evidencia de que en el norte de Rondónia era esta la vegetación que
existía (Absy y Van der Hammen, 1976; Haffer, 1979). Todavía hoy, tal formación está a sólo
unos 40 km hacia el sur de Puerto Almacén, y penetra hacia el Oeste a través de los
departamentos de Santa Cruz, Beni y La Paz hasta alcanzar Perú (Pampas del Heath). Las
conexiones del bosque de Puerto Almacén con otras regiones selváticas como la del Chapareo
los refugios de Rondónia y Guaporé, con seguridad sólo se han dado en periodos al menos tan
húmedos como el actual.
6.6) Origen de los anfibios de Puerto Almacén.-
Fijándose ya en los patrones de distribución actual de las especies de anuros de Puerto
Almacén, podemos hipotetizar sobre el posible origen de ellas. Pero antes es importante
establecer algunas consideraciones sobre sus preferencias ecológicas en cuanto al tipo de hábitat
(bosque o espacios abiertos) y dominios ocupados, y sobre la distribución, Como ya se
comenté anteriormente, según Heyer y Maxon (1982a), dentro del género Leocodactvlus no hay
especies propias de bosque que entren en el dominio de los espacios abiertos (chaco y cerrado),
pero sise da el fenómeno contrario (y es una de las causas de la mayor diversidad en el medio
forestal). Así, dentro del dominio forestal se pueden hallar especies pertenecientes a tres
modelos de evolución: 1) especies adaptadas al bosque que evolucionaron en el dominio
forestal; 2) especies adaptadas a espacios abiertos pero evolucionados dentro del dominio
forestal; y 3) especies propias de espacios abiertos, que evolucionaron en dominios
morfoclimáticos de espacios abiertos y conquistaron después el dominio forestal. El caso 2)
respondería al modelode especiación propuesto por Vanzolini y Williams (1981), según el cual
una especie forestal con preadaptaciones para vivir en espacios abiertos, podría adaprarse
definitivamente a ellos y así no extinguirse en el caso de que el refugio al que se vió recluida
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desapareciera progresivamente (“vanishing refuge’>. Los tres modelos anteriores son
generalizables a todos los anuros y obviamente se podría añadir otro cuarto modelo, de interés
para el estudio de la distribución de los anuros de Puerto Almacén, y es el de las especies
adaptadas a espacios abiertos, que viven y evolucionaron dentro del dominio de los espacios
abiertos. Con frecuencia, los modelos 3) y 4) se presentan simultáneamente para una misma
especie. Por otro lado, veremos que las especies indiferentes en cuanto al hábitat, normalmente
pertenecen al modelo 2); su distribución está dentro del dominio morfoclimático forestal, pero
ocupan en él tanto áreas abiertas como el propio bosque, y su dispersión podría estar ligada
tanto a los periodos húmedos como a los áridos. Por su parte, Vanzolini (1963) opina que en
realidad no existe una fauna característica del cerrado, sino que desde las Guayanas al sudeste
de Brasil, hay una fauna forestal y una fauna de espacios abiertos interrelacionadas, y que par
ejemplo, las especies selváticas heliófilas provienen en algunos casos del cenado. Gallardo
(1966; 1979) manifiesta que la fauna chaqueña proviene de la litoral - mesopotámica, que a su
vez tiene su origen en la guayano - brasileña, y Heyer (1988) opina que en realidad aún no
conocemos casi nada de la interrelación entre las faunas de las caatingas, la Amazonia, el
cerrado y el chaco.
Dentro de las especies que hemos considerado de distribución neotropical, ft.
tvphonius es un ejemplo del modelo 1); las poblaciones de Puerto Almacén probablemente
correspondan a una forma vicariante endémica del sudoeste de la Cuenca Amazónica,
diferenciada en alguno de sus refugios; no hemos comparado con ejemplares de Mato Gmsso o
Rondónia, pero los de Puerto Almacén no parecen diferir a primera vista de los del Chapare, de
modo que su origen bien podría estar en el refugio Imeri o en el Yungas.
Elachistocleis ovalis puede ser considerado tentativamente un ejemplo del modelo 4) (y
en menor medida también del 3), con origen en el área del cerrado y posterior dispersión por
los espacios abiertos, entrando algo en el dominio forestal.
Leptodactvlus bolivianus, P. venulosa y 5. rubra son especies indiferentes en cuanto al
tipo de hábitat, y se podrían englobar en el modelo 2); parece claro que al menos P. venulosa y
5. rubra son especies evolucionadas en el dominio forestal, bien adaptadas a los dos tipos de
hábitat, y serían por tanto candidatas a diferenciarse en especies exclusivas de espacios abiertos
ante otro evento glacial. El origen geográfico de ambas en la biota amazónica es, con la
información actual, difícil de hipotetizar. Por su parte, L. bolivianus es, junto con L
.
macrostemum, la única especie del grupo ocellatus que ocupa el dominio forestal, y parece por
tanto ser un ejemplo del modelo 3). No obstante, como ya se ha dicho, hay que tener en cuenta
que en el género Leptod.~ctvlus la especiación fue anterior al Pleistoceno (Heyer y Maxon,
1982b; Maxon y l-leyer, 1988) y la teoría de los refugios explica así pocos patrones de
distribución y ninguno de especiación (Heyer y Maxon, 1982a).
Dentro de las especies con distribución categorizada como sudamericana, fl~ffigj~j~
parece un representante típico del segundo modelo, y se habría diferenciado siguiendo el
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esquema propuesto por la teoría del refugio evanescente de Vanzolini y Williams (1981). El
origen del grupo granosa, en el que se engloba 1-1. punctata. parece estar en las Guayanas
(Duelíman, 1986), y dicha especie habría sufrido una expansión hacia el Sur durante alguna fase
árida, hasta alcanzar incluso el dominio chaqueño. El caso de H. ~eo~nphica es en todo igual al
anterior, salvo que no alcanzó el dominio chaqueño, pero sí el sudeste de Brasil desde el Oeste,
a través de las tierras altas del escudo brasileño (Lynch, 1979). Las poblaciones peruano-
bolivianas con membranas rojas, representan en cambio una diferenciación reciente ligada al
refugio Inambari. Hvla minuta pertenece a los modelos 3) y 4) y su origen es difícil de
establecer en tanto en cuanto no están claras sus relaciones filogenéticas (ver Donnelly y Myers,
1991). Leutodactvlus wagneri representa de nuevo al modelo 2), tiene su origen en Guayanas
(Heyer, 1970) y alcanzó las costas de Brasil por el Norte (Lynch, 1979); su distribución, dado
su carácter eurioico, no debió de verse reducida sustancialmente en los periodos áridos (Heyer,
1973).
Dentro de las especies con amplia distribución orinoco-amazónica, E. nictus pertenece al
modelo 1) y su origen parece estar en el centro de distribución alto-amazónico, pero es difícil
dar mayor detalle, pues más de una especie está implicada en lo que hoy se entiende porE
pictus; las poblaciones del noroeste de Bolivia y sureste de Perú representan casi seguro una
especie no descrita, evolucionada en el refugio lnambari. Ceratouhrys comuta es también del
modelo 1); la práctica ausencia de variabilidad consistente a lo largo de su extensa área de
distribución indica que posiblemente, más que tratarse de una especie cuyas poblaciones
aisladas en refugios pleistocénicos coalescieron después, lo que ocurre es que reconquistó toda
la Amazonia a partir de un sólo refugio (Lynch, 1982); cuál fue éste es una incógnita.
Osteoceohalus taurinus es también del modelo 1) y probablemente evolucionó en la Amazonia
Occidental, pero su amplia distribución y ausencia de tendencias claras en la variabilidad (Trueb
y Duellman, 1971) no permiten concretar más. Las otras cutro especies orinoco-amazónicas son
indiferentes respecto al hábitat. Adenomera hvlaedactvla se incluye en el modelo 2>; no está
presente en la región septentrional del refugio Napo-Ucayali. pero sien el resto de la Cuenca
Amazónica, alcanzando incluso el norte del cerrado y puede que las inmediaciones del chaco
(Heyer, 1973); asimismo, alcanzó el norte del bosque atlántico desde el Norte (Lynch, 1979).
Su origen podría estar en Guayanas, pero la sistemática del género y especialmente del par
andreae-hvlaedactvla, es demasiado compleja y mal comprendida como para proponer de
momento un modelo de su evolución. De L. mvstaceus no se puede tampoco conocer su origen
en base a los refugios pleistocénicos, dada su antiguedad pliocénica (Heyer y Maxon, 1982a).
No obstante, las otras especies del grupo fuscus son todas de espacios abiertos y casi siempre
habitan en el dominio abierto; algunas entran en el dominio forestal, pero no en la medida en
que lo hace L. mvsraceus. Por tanto, es lícito considerar que se trata de una especie del modelo
3), probablemente evolucionada en los límites de la región cerrado-amazónica. Hvla
leucoohvllata es un claro exponente del modelo 2); un esquema de la filogenia y biogeografía
320
del grupo ha sido propuesto por Duelíman (1982), según el cual su centro de diversificación fue
el refugio Napo-Ucayali, pero H. leucoohvllata tendría su origen en Guayanas. Por último, $z
lacteus parece una forma de origen amazónico o guayanés, aunque con los conocimientos
actuales no es posible precisar su origen con más exactitud.
Dentro del grupo de especies de distribución amazónico-occidental, Phvllomedusa so
.
está dentro del primer modelo y tiene su origen en el refugio Inambari o en el Yungas, aunque
tampoco es descartable un origen en el Madeira [recordemos que de no ser ciertas las citas de
Cochran y Goin (1970) en Colombia, la especie tendría la categoría de amazónico-
sudoccidentall. Poco se sabe de la distribución de esta especie no descrita, que parece ser una
forma vicaria de P. tarsius. Las otras cinco especies son más o menos indiferentes respecto al
hábitat. Hvla bifurca es un representante de los modelos 1) 6 2), y su caso merece un
tratamiento más detallado. Las poblaciones de Puerto Almacén pueden pertenecer a una forma
aislada en el refugio lnambari o en el Yungas durante un episodio glaciar reciente, pues
presentan ciertas diferencias con las poblaciones de su centro de origen en el refugio Napo-
Ucayali, pero sin alcanzar aparentemente el nivel específico. El polimorfismo observado en el
diseño de las poblaciones del extremo noroeste de Bolivia, con ejemplares iguales a los de
Puerto Almacén, ejemplares iguales a los de Ecuador, y ejemplares intermedios, quizá responda
a la hibridación producida durante un contacto secundario antes de otra fase de aislamiento de
las poblaciones correspondiente a otro periodo árido. Si el hecho de no conocerse poblaciones a
medio camino entre las de Ecuador y las del sur de Perú y Bolivia se debe sólo a la falta de
prospección y no a una ausencia real, el polimorfismo indicado se podría explicar con un solo
ciclo de aridez, y la zonade la frontera Bolivia-Brasil-Perú sería un área de contacto actual entre
poblaciones antaño separadas. Por el contrario, si esa falta en el centro de Perú es real, dicho
polimorfismo podría ser explicado mediante dos ciclos de aridez. Hvla leali, también dentro de
¡os modelos 1) 6 2), es una especie propia del amplio centro de distribución Negro-Madeira. La
distribución conocida de la especie no permite por el momento decir más que que su origen ha
de estar en uno cualquiera de los refugios amazónico-occidentales. La zoogeografía de H
parviceos ha sido estudiada por Duelíman y Crump (1974), quienes proponen para el grupo un
modelo de evolución basado en tres expansiones y dos contracciones de la masa forestal.
Aunque actualmente H. narviceos es de distribución amazónico-occidental, un ancestro suyo
debió de estar más extendido, ya que Ja especie es filogenéticamente más próxima a H
microns, del sudeste de Brasil, que a otras especies amazónico-occidentales. El ancestro
reciente de H. Darviceos debió no obstante alsíarse en el refugio Napo-Ucayali. Hvla riveroi es
otra especie dentro del modelo 1) 6 2) y con origen en algún refugio dentro del centro de
distribución Negro-Madeira. Scinax parbei es otro representante de los casos 1> ó 2); para el
grupo rostrata, al que pertenece, Duelíman (1986) da como origen las Guayanas. desde donde
se habría expandido; posteriormente, se habría diferenciado en el refugio Napo-Ucayali y
colonizado después la mitad occidental de la Cuenca Amazónica (Duelíman, 1972).
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Las seis especies con el patrón de distribución en Amazonia Occidental y Guayanas
tienen en común pertenecer todas al modelo 1). Este patrón tiene su explicación en que en un
período húmedo como el actual, ciertas especies han reunido sus poblaciones siguiendo el
“Arco de Roraima” (Lescure, 1977). El corredor de Reinke ha impedido en cambio la
dispersión pleistocénica hacia el Sur de los anuros forestales que alcanzaron lo refugios
guayaneses o se diferenciaron en ellos (Lescure, 1975>. Sin embargo, Hoogmoed (1979)
manifiesta que el citado patrón de distribución a través del arco de Roraima no es fácil de
explicar si no es en términos de competencia. El hecho de que las seis especies sean del modelo
1) y no haya especies del modelo 2) con igual distribución, se explicaría porque estas últimas
no habrían tenido tantas dificultades en colonizar otras zonas de la Amazonia vía corredor de
Reinke. Las seis especies se han diferenciado en el refugio Napo-Ucayali o en alguno de los de
Guayanas, pero cuáles en cada uno, ya es más difícil de saber.
La única especie amazónico-oriental, 5. nebulosa, es un claro ejemplo del modelo 2).
Perteneciente al grupo rostrata, de origen guayanés, esta especie es la única de Puerto Almacén
que se diferenció en el refugio de Belém (Duelíman, 1972; 1986), desde donde se expandió
alcanzando la Amazonia Central, Guayanas y el norte del bosque atlántico (Lynch, 1979). Su
especiación seguiría el modelo del refugio evanescente.
Las dos especies de la Amazonia Sudoccidental pertenecen ambas al modelo 1) y están
obviamente ligadas a refugios de la zona. Hyla acreana, registrada en Perú sólo en la parte
sudoriental (Henle, 1992) y aparentemente ausente de Rondénia (Vanzolini, 1986>, pero
registrada en el oeste de Brasil tan al Norte como Pauiní (Heyer, 1977), tiene su origen
probablemente en el refugio Madeira. La dispersión de la especie hacia el Sur hasta la latitud del
Parque Nacional Amboró, bien pudo verse facilitada por los bosques galería de los ríos
Mamoré e Ichilo. Scinax chicuitana podría haberse diferenciado en el refugio Inambari, pero
poco se conoce aún de Ja distribución de esta especie.
Por último, las nueve especies con distribución cerrado-chaqueña se engloban todas en
el modelo 4); no obstante, en una banda más o menos ancha hacia el interior del dominio
forestal en la zona de contacto entre selva y cerrado (en la que se halla Puerto Almacén), se
comportan como pertenecientes al modelo 3), esto es, como especies que viven en formaciones
abiertas, evolucionaron en el dominio del cerrado o en el del chaco, y se dispersaron luego por
el dominio forestal, ocupando en él los enclaves abiertos. Obviamente, todas pertenecen a los
centros de dispersión del chaco y el cerrado. Bufo varacnemis parece capaz de penetrar bastante
en el dominio forestal a través de las orillas de los ríos y de los medios antropógenos. Las fases
áridas y la actual vegetación le han permitido alcanzar por el Oeste el piedemonte andino. Allí
donde existe su congénere B. marinus, que ocupa los mismos enclaves abiertos, j3. paracnemis
no existe actualmente, como por ejemplo en Rondónia o en la región del Chapare.
Leptodactvlus elenae debió de ser una especie más extendida durante las fases áridas del
Pleistoceno, como lo atestigua su presencia actual en el peruano valle de Huallaga,
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aparentemente constituyendo una población aislada del resto; lo hemos hallado en Pando y su
presencia en las Pampas del Heath no es en absoluto descartable. Más espectacular es el caso de
L. labyrinthicus, que, al margen de su gran área de distribución por el chaco., cenado y
caatingas, muestra un rosario de poblaciones en pampas aisladas a lo largo del corredor de
Reinke, y una población en la costa venezolana. Según Heyer y Maxon (1982a) esta última
población, más diferenciada, tiene un origen pliocénico, y las del corredor de Reinke,
pleistocénico. Dichos autores también exponen que la región más rica en especies del género
Leptodactv!us , con un total de siete, es precisamente la zona de unión entre Argentina, Bolivia,
Brasil y Paraguay, donde confluyen tres dominios morfoclimáticos, pero que ninguna de ellas
tiene realmente ahí su centro de distribución. Hvla raniceps presenta una distribución semejante
a la de B. paracnemis pero algo más amplia, alcanzando la Amazonia Central y Guayanas,
aunque a esta última región llegó vía caatingas-costa atlántica, y sólo se halla cerca del litoral.
Duelíman (1982) propone un modelo de especiación dentro del grupo lanciformis (o
albopunctata), según el cual H. raniceus tendría un ancestro originalmente distribuido por la
Amazonia durante una fase árida del Pleistoceno, que se habría visto ¡negado a la región del
cerrado durante una fase húmeda; Hvla multifasciata sería una forma vicariante de H. raniceos
en las Guayanas. Las poblaciones periféricas de H. raniceps contactan actualmente con las de
las demás especies del grupo. Hvla melanaravrea es otra especie que alcanza Guayanas vía
caatingas-costa atlántica (Hoogmoed, 1979). Hvla nana tiene una forma vicaria en la Amazonia
Central, H. walfordi, y no se sabe bien si algunas poblaciones hoy atribuidas a la primera,
pertenecen en realidad a la segunda, en cuyo caso H. nana no alcanzaría las Guayanas. Su
distribución sería a grandes rasgos semejante a la de B. paracnemis, L. e)enae y S. fuscovaria
,
especies que no llegaron a utilizar el corredor de Reinke para dispersarse hacia el Norte, y que
tampoco traspasaron por la costa el nivel de las caatingas. Por su parte, C. albopunctata tiene
una distribución relativamente restringida, ocupando el centro del cerrado, y P. albonotatus se
distribuye en cambio sobre todo por el chaco, presentando ambas, especies vicariantes
parapátricas. No conocemos bien el grado de penetración de todo este grupo de especies hacia
el Oeste en Bolivia; al menos B. paracnemis, L. elenae, H. nana e H. raniceys alcanzaron hasta
las fronteras entre los departamentos de Beni, La Paz y Pando.
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Fig. 6.11 Situación de los principales refugios o grupos de refugios pleistocénicos
implicados en la distribución de los anuros de Puerto Almacén. 1. Refugios Napo
y Ucayal 1; 2. Inambari; 3. Yungas; 4. Gtiaporé; 5. Rondón ia; 6. Madeira: 7. Beldm;
8. Refugios guayancses.
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7) DISCUSION GENERAl4
Aunque esta visión ya ha cambiado mucho, desde la década de los 60, la competencia se
vino considerando como la principal fuerza modeladora de la estructura de las comunidades
biológicas, y el término competencia incluso ha sido utilizado como sinónimo de reparto de
ircursos (ver Toft, 1985). Sin embargo, el papel preponderante de la competencia ha sido por
otro lado muy cuestionado (ver Wiens, 1977; Schoener, 1982; Connelí, 1983) y se ha puesto
énfasis en otros factores como la depredación o la disponibilidad de recursos como importantes
reguladores de la estructura de las comunidades (ver Connelí, 1975), especialmente en áreas
tropicales.
Schoener (1974) estableció que el número más común de dimensiones del nicho
ecológico en las cuales las especies pueden diferir pata evitar la competencia, es tres si no hay
límite en el máximo de dimensiones, o dos si tres es el máximo, y que las principales
dimensiones, por orden decreciente de importancia, son espacio, alimento y tiempo. Si dos
especies son similares en una dimensión, deben ser disimilares en otra. Las tres dimensiones se
pueden subdividir en un total de seis, a saber: macrohábitat, microhábitat, tipo de comida,
tamaño de comida, actividad diaria y actividad anual.
Por otro lado, desde hace tiempo se tuvo conciencia de la mayor diversidad biológica de
las zonas tropicales respecto a las templadas, y han sido varias las teorías e interpretaciones que
se han postulado para explicar este fenómeno. Cada una de ellas pone énfasis en un factor, sea
éste biótico o abiótico, como responsable del patrón de alta diversidad observado. Las
principales teorías son las que dan prioridad a: la gran productividad del medio (Connelí y
Odas, 19M); la estabilidad climática (Sanders, 1968); la mayor presión de depredación (Paine,
1966); la alta heterogeneidad espacial (MacArthur, 1965); el mayor grado competencia
(Dobzhansky, 1950); y la inmutabilidad a lo largo del tiempo (Fischer, 196<)) (para una revisión
del tema, ver Pianka, 1966; Rhode, 1978; Krebs, 1986). La última teoría explica la alta
diversidad del bosque tropical partiendo de la premisa de que éste habría sido un medio
inalterado durante millones de años, lo cual como ya se comentó previamente, es hoy un
argumento desestimado. Las demás teorías no son mutuamente exeluyentes, y los fenómenos
defendidos por unas como explicativos de la alta diversidad, no son en ocasiones otra cosa que
causa o consecuencia de los fenómenos defendidos por las otras. Fundamentalmente, se puede
considerar que en última instancia todos los procesos que operan pueden hacerlo gracias a la
estabilidad climática, que libera a las especies de muchos ‘trade offs’ impuestos por el clima de
las zonas templadas (ver Leigh, 1990), permitiendo una mayor especilización a los organismos
y una compresión de nichos (Klopfer y MacArthur, 1961; MacArthur, 1965; Pianka, 1966).
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El estudio de la biología de las 42 especies de anfibios de Puerto Almacén, si bien no
con un enfoque de ecología de comunidades, sino puramente autoecológico, arroja algunos
resultados y apreciaciones generales que invitan a ser comentados en el contexto de la ecología
de comunidades y de los factores de importancia dentro de las mismas.
En primer lugar, no se observa una partición del macrohábitat muy llamativa. Algunas
especies, desde luego no comparten nunca o casi nunca el mismo entorno (por ejemplo, C~
cornuta y 5. nebulosa). Las especies más propias de espacios abiertos, se hallan también en el
bosque, mucho más que las forestales en los espacios abiertos. A nivel de microhábitat sí
existe, desde luego, una fuerte segregación entre la subcomunidad de especies terrestres (que se
puede dividir en subterránea y de suelo), y la de las especies arborícolas, pero desde luego estas
diferencias vienen impuestas por fuerzasde tipo filogenético más que ecológicas (morfología
versus comportamiento, aún asumiendo que la conducta no está carente de influencia
filogenética). Por su parte. los huidos, que forman en exclusiva la subcomunidad arborícola,
parecen partir el microhábitat de un modo bastante difuso para lo que cabría ‘esperar”. Si bien
se detectan ciertas preferencias y una consecuente estratificación, el solapamiento [que no
necesariamente implica competencia (Colwell y Futuyma, 1971; Schoener, 1982)] parece fuerte
en ciertos casos.
Respecto a la dieta, la segregación es menos manifiesta cuando las presas son de un
tamaño pequeño en relación al depredador (Schoener, 1982), caso de los anfibios y sus
principales presas, los artrópodos. La división de la taxocenosis de anfibios en las
subcomunidades subterránea, de suelo y arborícola, evita en gran medida tener que competir
por el alimento. Los especialistas mirmecófagos se nutren del recurso entomológico más
abundante del trópico americano, las hormigas. Las especies arborícolas, presentando cierta
segregación espacial dentro de su medio tridimensional, encuentran presas distribuidas por todo
él. Heyer (17Mb) expone que los insectos son tan abundantes en la se)va amazónica, que en
modo alguno pueden ser un factor limitante para la poblaciones de anfibios, las cuales aún en
las especies más comunes, se presentan siempre en una densidad muy baja. Si los
consumidores son escasos en relación a los recursos, y podemos considerar que en este caso es
así, entonces la competencia debe ser baja o inexistente entre ellos (ver Hairston, 1981; Strong,
1983).
En las comunidades muy diversas, las posibilidades de partir la dimensión temporal se
agotan enseguida (Schoencr, 1974). Obviamente, algunas pocas especies de Puerto Almacén
consiguen un nulo o escaso solapamiento temporal diario, pero la mayoría son nocturnas, y al
menos a efectos de reproducción, estratifican escasamente su actividad; el solapamiento
estacional es en casi todos los casos muy fuerte. Por otro lado, los anfibios presentan una
organización de sus comunidades condicionada por sus complejos ciclos biológicos, con larvas
y adultos ocupando distintos nichos (Wilbur, 1984). Toft (1985) expone que si bien la
dimensión temporal suele ser la menos importante en casi todos los grupos animales, en las
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larvas de anfibios dicha dimensión es la principal. Noobstante, la estratificación temporal de las
larvas en los enclaves acuáticos no es más que un reflejo de una similar estratificación de los
adultos. Aquí, a parte de a la masiva concurrencia multiespecífica en un espacio que puede ser
bastante reducido, los anfibios se enfrentan al factor abiótico de las precipitaciones, cuyo déficit
puede causar la muerte de cohortes enteras de larvas. Este fenómeno es menos probable en
medios climatológicamente más predecibles. Tal como exponen Heyer (1976a) y Creusere y
Whitford (1976), la presión de depredación sobre las larvas y el riesgo de desecación de los
cuerpos de agua, mantienen a las poblaciones de adultos por debajo de la capacidad de carga del
medio, siempre y cuando no haya escasez de enclaves apropiados para reproducirse. La
depredación sobre los anfibios tropicales es alta (Barbault, 1987), tanto en su estado adulto
como en su estado larvario. Evitar al máximo los riesgos de depredación y desecación sobre las
larvas, y la competencia entre ellas, ha de ser una de las razones de que la mayoría de los
anuros tengan un patrón reproductor explosivo, y acudan a las charcas nada más formarse
estas, así como que prefieran las charcas de nueva formación frente a las ya establecidas.
En las comunidades de anuros, la dimensión acústica del nicho es muy importante, al
estar encaminados los cancos principalmente a garantizar el aislamiento reproductivo (Blair,
1956; 1958; Fouquette, 1960b; Duelíman, 1967). Presumiblemente las especies que muestren
cierto solapameinto en los principales parámetros del canto [frecuencia fundamental y frecuencia
dominante (Duelíman, 1978a)1 deberían diferir en sus lugares y momentos de canto, y de no ser
así, la competencia acústica seda máxima (HÓdí, 1977; Duelíman y Pyles, 1983; Duelíman y
Trueb, 1986). Si bien la convergencia en los tipos de vocalizaciones entre especies
filogenéticamente lejanas es bastante común, desde luego las especies filogenéticamenre
próximas pueden mostrar grandes homologías entre sus emisiones sonoras (Schi0tz, 1973). En
tal caso, las especies simpátridas no serían reproductores sintópicos y/o sincrónicos (Duelíman
y Pyles, 1983). Si bien la estratificación horaria observada en Puerto Almacén en algunas
especies puede evitar la interferencia acústica entre ellas (ver Littlejohn y Martin, 1969), en
otros casos no parece ser así. Por ejemplo, [ospares II. acreana - 1-1. melanar~vrea e H. nana -
1-1. riveroi poseen cantos muy similares y sus patrones de uso del espacio y del tiempo también
son extraordinariamente parecidos, de modo que se habría podido esperar la no coexistencia de
tales especies en tales circunstancias. Los ejemplares que se hallaron presentando caracteres
fenotípicos intermedios entre los de H. acreana e H. melanar2vrea, y entre los de 5. chicuitana
y 5. rubra, son una muestra de que los cantos de estas especies no son lo suficientemente
distintos como para evitar la hibridación, y que otros mecanismos de aislamiento prezigótico
tampoco han sido alcanzados.
El hecho deque la diversidad dentro del bosque tropical es mayor en las áreas donde las
precipitaciones se distribuyen más regularmente, ya fue demostrado por Richards (1952>. Los
procesos ecológicos por los cuales la diversidad aumenta en zonas de gran productividad y
estabilidad climática, no operan con la misma intensidad en regiones con fuerte estacionalidad
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como Puerto Almacén. Aparte de que la diversidad en anfibios es inversamente proporcional a
la duración de la estación seca (ver Heatwole, 1982), la falta de lluvia y las bajas temperaturas
durante la misma impiden la existencia de ciertos organismos. Por ejemplo, Heyer et al. (1988)
registran casos concretos de extinciones de anuros en el sudeste de Brasil debidas a un episodio
de heladas en 1979. Para la fauna de los bosques tropicales, las oscilaciones de temperaturas
y/o precipitaciones dentro de un estrecho margen tienen una significación tan importante como
la que tienen las grandes oscilaciones climáticas de las regiones templadas para su fauna, lo que
se puede manifestar en importantes cambios cualitativos y cuantitativos de las biocenosis dentro
de pequeñas distancias; Janzen (1967) y Huey (1978) ilustran este fenómeno para las montañas
en los trópicos. Probablemente, la relativa alta diversidad biológica en zonas estacionales como
Puerto Almacén, es un efecto de la dispersión de organismos desde áreas estables que
constituyen importantes centros de especiación, más que un reflejo de los mecanismos
evolutivos propuestos como causantes de la gran biodiversidad tropical.
Heyer (1976b) aportó una serie de idas muy interesantes sobre la fauna de anuros de la
Cuenca Amazónica, que concuerdan bastante bien con la impresión general sacada del trabajo
en Puerto Almacén. Dicho autor manifiesta que hay una gran variabilidaad en la abundancia de
las poblaciones de anuros entre unos lugares y otros, y que esto ocurre incluso en cortas
distancias (por ejemplo, en nuestro caso, el segundo año H. leali fue bastante escasa en Puerto
Almacén, pero extraordinariamente abundante en Monteverde, y asimismo, diferentes especies
variaron su abundancia en Puerto Almacén de un año a otro; también fueron observadas
diferencias en la fenología de las especies entre localidades cercanas). Debido a esto, Scott y
Campbell (1982) ya avisaron del peligro de extrapolar las conclusiones sacadas de un estudio
en un determinado lugar y un determinado momento. En el mismo sentido. Heyer (1976b)
expone que la distribución de una especie determinada de anuro en la Amazonia está compuesta
de un mosaico de poblaciones locaimente comunes y localmente raras. Así, la competencia seña
en todo caso un fenómeno local, que fluctuaría de acuerdo a variaciones en La relaciones
interespecíficas. Es difícil, por tanto, imaginar un nivel constante de competencia interespecífica
para cualquier especie amazónica sobre una gran porción de su área de distribución.
Resumiendo en otros términos las ideas de Heyer, es improbable que las comunidades de
anfibios amazónicos estén en equilibrio (ver Wiens, 1989). La extremada rareza de O. leorieurii
y de H. raniceos en Puerto Almacén pueden ser una muestra palpable del dinamismo de los
procesos de invasión y extinción en la comunidad, aunque no podemos precisar en cada caso a
cuál de los dos fenómenos estamos asistiendo.
Barbault (1991) manifiesta que en definitiva la dinámica y organización de las
comunidades tropicales de anfibios dependen en gran parte de la autoecología de las especies,
incluso aunque prevalezcan condicionamientos generales como precipitación y depredación. Es
tentador aceptar que en una comunidad como la de Puerto Almacén, la heterogeneidad espacial
impide la competencia, que la duración de la estación lluviosa permite una estratificación
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suficiente de las especies y que el alimento es abundante y no constituye un factor limitante. Sin
embargo, parece que la autoecología de ciertas especies les impone solapar en todas las
dimensiones; si esto esta suponiendo o no competencia es difícil de comprobar, pero muy
probablemente los resultados de tal interacción sean sólo temporales y difusos.
Dentro de esta visión del problema, podemos añadir que la comunidad de anfibios de
Puerto Almacén no está compuesta por especies que hayan evolucionado in situ. Todas han
llegado allí desde diferentes centros de especiación más o menos lejanos. La estacionalidad en
esta localidad comprime los ciclos reproductores de algunas especies de amplia distribución que
presentan períodos continuos en otras zonas. Géneros y/o especies con modos de reproducción
fuertemente independizados del agua, pero dependientes de alta humedad ambiental (como
Eleutherodactvlus) están ausentes de Puerto Almacén. La composición cualitativa de la
comunidad ha cambiado varias veces durante el Pleistoceno, y aún hoy, la fuerte estacionalidad
y la relativa impredecibilidad del clima dificultan seguramente el alcance de un equilibrio entre
sus componentes. Especies filogenéticamente cercanas pero evolucionadas en lugares diferentes
se han encontrado marginalmente en Puerto Almacén durante el presente episodio intergíacial,
sin que su anatomía, ecología y comportamiento haya cambiado como para mostrar unos
patrones de uso de los recursos notablemente distintos. Así, esta comunidad presenta notables
ejemplos más acordes con el “principio de coexistencia” que con el de la exclusión competitiva
(ver Den Roer, 1986). Esta coexistencia implicaría segregación en alguna dimensión para evitar
lacompetencia pero la comunidad es quizá aún demasiado joven o demasiado inestable para que
este factor se ponga de manifiesto. Al factor climatológico se une ahora el factor humano para
impedir que el hipotético equilibrio sea alcanzado.
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12 15
i2 16
12 1?
12 18
12 i9
12 20
12 21
12 22
26,0
27.0
27,0
28,0
28,0
26,0
28,0
29,0
26,0
26,5
26,0
26,0
26.5
26,0
27,0
26,0
26,0
26,5
27,0
25,0
27,0
28,0
25 0
24,0
26,5
28.0
26,0
27,0
26,0
28,0
26,0
24,0
25,0
27,0
¿8,0
25,0
32,0
29,0
31, 5
31,0
33,0
32,0
31,5
12,0
30,0
26,5
30,0
30,0
29,0
30,5
27,0
26,0
27,0
27,0
29,5
27,0
27,0
29,5
31,0
26,0
28,5
31,0
30,5
29,0
30,0
30,0
30,0
29,
27, 0
28,0
30,0
.32,0
28,0
31,0 26,0
30,0 26,0
33,0 27,0
28,0 26,0
27,5 25,0
31,0 26,0
28,0 27,0
30,0 26,0
30,0 26,0
27,5 25,0
29,0 26,0
28,0 27,0
26,0 25,0
29,0 26,5
27,0 26,0
26,0 25,0
28,0 26,0
27,5 26,0
27,0 25,0
27,0 25,0
29,5 25,0
30,0 26,0
28,5 26,0
26,0 24,0
30,0 25,0
31,0 27,0
30,0 27,0
30,0 26,0
30,0 27,0
29,0 26,0
22,0
25,0 0,0
29,0
28,0 26,0
30,0 27,0
29,0 0,0
29,0 27,0
85,0
85,0
93.0
75,0
77,0
82,0
80,0
75,0
89.0
90,0
74,5
85,5
89,9
85,0
88,0
95,0
87,0
80,0
80,0
78,0
77,0
68,0
7b0
81,0
80,0
75,0
77,0
77,0
77,0
78,0
75,0
78,0
80,0
80,0
81,0
78,0
355
58,0
81,0
65 • O
67,0
55,0
57,0
66,0
61,0
68,0
75,0
63,0
64,0
78,0
70,0
81,0
93,5
85,0
72,0
67,0
70,0
68,0
60,0
63,0
69,5
65,0
59,5
70,0
69,0
67,0
72,0
70,0
75,0
70,0
74,0
68,0
64,0
75,0
65,0
71,0
59,0
78,0
78,0
80,0
74,0
75,0
75,0
70,0
71,5
75,0
85,0
84,0
91,0
91,0
77,0
70,0
75,0
69,0
61,0
64,0
73,0
66,0
65,0
56,0
65,0
70,0
75,0
75,0
78,0
80,0
74,0
75,0
68,0
84,0 0,0
85,0 3,0
85,0 0,0
85,0 6,0
83,0 8,0
88,0 16,0
85,5 1,0
83,0 1,0
84,0 1,0
74,0 0,0
87,0 12,0
85,0 0,0
90,0 20,0
87,5 0,0
90,0 17,0
94,5 75,0
88,0 2,0
80,0 0,0
80,0 4,0
81,0 1,0
79,0 0,0
84,0 1,0
79,0 7,0
80,0 0,0
82,0 0,0
74,0 0.0
74,0 0,0
73,0 0,0
78,0 6,0
72,0 0,0
76,0 4,0
30,0
76,0 0,0
80,0 4,0
85,0 1,0
40,0
7? 0 0,0
28,8
28,0
29,6
28,3
28,4
28,8
28,6
29,3
28,0
26,4
27,8
27,8
26,6
28,0
26,8
25,8
26,8
26,8
27,1
26,3
26,6
28,1
28,4
25,3
26,9
28,9
28,9
27,8
28,5
27,8
26,7
20,0
26,7
26,8
28,5
22,3
27,3
73,0
80,5
75.5
76,3
73,3
76,8
76,4
73,5
79,0
77,3
74,0
77,4
85,5
81,6
87,5
93,5
84,3
75,5
75,5
73,3
71,5
71,3
70,8
71,6
73,3
67, 4
71,0
72,3
74,3
/4,0
74,7
76,0
74,7
76,5
76.8
73,3
74,5
8?
8?
8~/
87
8?
8?
8?
6?
8?
8?
8?
87
8?
8?
87
87
8?
87
87
8?
87
87
87
87
87
87
87
87
87
87
87
87
87
87
87
87
87
8?
87
87
87
8?
87
8?
8?
8?
8?
8•I
8?
87
8~/
8?
ANEXO 1. (CONTIrfIIACION)
A Si O Ti 72 73 74 Hl ¡¶2 113 ¡¶4 2 MD.T 813.11
87 32 23
8? 12 24
8? 12 25
87 12 26
87 12 2?
87 12 28
87 12 29
87 12 30
8? 12 3i
88 1 1
88 3 2
08 1 3
88 1 4
88 1 5
88 1 6
88 .1 7
88 1 8
88 1 9
88 1 10
88 1 11
88 1 12
88 1 13
88 1 1.4
88 i 15
88 1 16
88 i 17
88 1 18
88 1. 19
88 1 20
88 1 21
88 i 22
88 1 23
88 1 24
88 1 25
88 1 26
88 3 27
88 3 28
88 1 29
88 i 30
88 i 31
88 2 i
88 2 2
88 2 3
88 2 4
88 2 5
88 2 6
88 2 7
88 2 8
88 2 9
88 2 10
88 2 11
26,0 30,0
26,0 31,0
31,0
27,0 29,5
25,0 26,0
25,0 25,0
24,0 27,0
25,0 30,0
25.0 29,0
27,1) 30,0
27,0 29,0
26,0 29,0
27,0 29,5
26,0 28,0
26,0 25,0
25.0 28,5
29,5
30,0
30,0
28,5
29,5
27,0
28,0
28,0
32,0
30,0
30,0
28, 0
27,0
24,0
27,0
27,0
28,5
30,0
28,0
27,5
29,5
29,0
25,0
28,5
30,0
27,5
29,0
28,5
29,0
28,5
27,0
28,5
28,5
29,0
30,0
30,0
31,0
26,5
26,0
27,5
31,0
29,0
27,0
28,0
30,0
30,0
27,0
25,0
28,0
30,5
29,0
25,0
30,0
29,0
29,0
27,0
28,5
31,0
31,0
27,0
27,0
0,0
0,0
26.0
23,0
25.0
25,0
26,0
26,5
0,0
26,0
27,0
26,5
25,0
26,0
26,5
26,5
26,0
26,0
27,0
26,0
25,5
25,0
26,0
27,5
21,0
27,0
27,0
25,5
25,0
25,5
26,0
25,0
25,0
23,5
25,5
26,0
25,0
22,0
23,0
25,0
26,0
0,0
25,0
25,5
27,0
26,0
26,0
25,0
25,5
77,0 66.0
78,0 67,0
70,5
80,0 70,0
82.0 82,0
89,0 85,0
85,0 83,0
86,0 64,0
87,0 74,0
81,0 65.0
85,0 74,0
86,0 75,0
78,0 63,0
85,0 78,5
86,0 89,0
87,0 66,0
60,5
77,5
75,0
75,0
75,0
81,5
80,0
72,0
27,0 85,0
26,5 84,0
26,0 85,0
26,5 83,0
26,0 84,0
26,0 86,0
27,0 81,0
26,0 86,0
26,0 30,0 85,0 68,0
26,0 30,5 86,0 61,0
23,0 30,5 80,0 63,0
28,0 30,0 73,0 63,5
26.0 31,0 85,0 67,0
26,0 26,5 87,0 84,5
24,5 26,5 90,0 82,0
26,0 29,5 80,0 67,5
25,0 27,0 85,0 78,0
25,0 29,5 85,0 67,5
24,5 27,0 85,5 80,5
25,0 28,5 87,0 69,5
25,0 30,5 82,0 67,5
26,5 31,0 87,0 63,0
26,0 27,0 86,0 78,5
21,5 26,0 63,5 56,0
24,5 29,0 88,0 63,0
25,0 31,0 85,0 62,5
25,5 25,5 85,5 79,0
27,0 29,0 85,5 63,5
21,5 28,0 82,0 75,0
26,0 29,5 89,0 73,0
26,0 27,0 87,0 85,0
25,0 28,5 89,5 70,0
24.5 30,0 85,0 59,0
24,0 30,5 83,5 54,0
88 2 22 24,5 30,5 32,5 27,0 87,0 60,0
66,0
71,0
69,0
83,0
82,0
87.0
78. 5
81,5
78.5
70,0
77,0
76,0
74.5
67,0
69,0
71.0
65,0
82,0
72,0
78,0
81,0
75,5
83,0
68,0
72,0
73,0
72,0
64,0
60,0
81,0
81,5
78,0
55,0
68,0
73,0
74,5
68,0
64,0
87 , 5
71,0
56,0
60,0
20,0
77,0
63,0
74,0
72,0
73,0
74,0
50,0
56,0
58,0
74,0 1,0
75,0 1,0
5,0
68,0
24,0
1,0
3,0
1,0
4,0
6,0
1,0
6,0
2,0
8,0
1,0
1,0
7,0
2,0
1,0
18,0
4,0
9,0
1,0
12,0
1,0
0,0
0,0
0,0
18,0
11,0
5,0
0,0
12,0
16,0
0,0
0,0
1,0
24,0
0,0
0,0
0,0
1,0
1,0
1,0
8,0
2,0
10,0
1,0
0,0
0,0
0,0
83,0
89,0
85,0
83,0
82,0
85,0
88,0
84,0
87,0
86,0
82,0
85,5
82,0
83,0
81,0
83,5
86,0
83,0
85,0
85,0
76, 0
82,0
80,0
83,0
88,0
86,0
84,0
81.5
84,0
84,0
83,0
82,0
85,0
69,0
01,0
81,5
81,0
79,0
86,0
86,0
86,0
33,5
80,0
8.2 • 5
28,8
28,5
20,3
23,1
26,0
24,3
25,8
26,8
27,1
28,4
21,0
27,1
28,3
27,4
25, 3
27,0
28,7
27,8
27,9
27,3
28,0
26,9
26,6
27,1
26,8
28,1
26,9
27,6
29,0
27,3
25,9
26,0
28,1
26,5
26,6
25,8
27,3
27,9
27,4
25,0
24,6
27,3
27,8
19,0
27,8
26,0
27,9
26 5
27,0
27,6
27, 8
28,4
356
70,8
72, 8
69,8
77,0
82.3
87,5
82,9
78,6
80,4
75,3
78,7
79,0
75,9
78,6
87,8
77,5
69,2
82,5
78,3
80,3
80,0
81,1
83,8
76,0
81,0
77,3
73,8
72,3
69,1
79,0
85,3
84,0
71,6
78,1
77,4
81,3
76,9
73,9
80,6
76,1
64, 1
73,1
74,4
80,5
72,8
79,3
80,0
82,8
79, 3
68,5
64.5
7t8
ANEXO 1. {CONTIN1JACION)
A M O TI 72 73 74 lii 82 83 114 1’ MO.T 193.11
88 2 13 27,0 30,0 30,5 26,5 86,0 83,0 66,0 82,0 0,0 28,5 79,3
88 ¿ 24 27,0 29,0 27,0 26,0 83,0 110,0 84,0 88,0 14,0 27,3 83,8
88 2 15 26,0 30,0 30,0 27,0 89,0 68,5 62,0 83,0 i,0 28,3 75,6
88 2 16 26,0 29,0 27,0 26,0 81,0 80,0 85,5 89,0 15,0 27,0 85,4
88 2 i? 25,5 28,5 28,5 26,0 90,0 76,5 74,5 86,0 1,0 27,i 8i,8
88 2 18 25,5 27,5 21,0 25,5 89,0 82,0 85,0 87,5 1,0 26,4 85,9
88 2 29 25,5 30,0 29,5 27,0 88,5 67,0 72,0 82,0 24,0 28,0 77,4
88 2 20 25,0 28,5 27,0 28,5 8t5 75,0 89,0 93,0 22,0 27,3 85,6
88 2 2i 26,0 28,5 27,0 25,0 92,0 17,5 82,0 89,0 10,0 26,6 85.1
88 2 22 26,0 29,5 30,0 27,0 91,0 17,0 69,0 85,5 1,0 28,1 80,6
88 2 23 21,0 11,0 30,0 27,0 85,0 53,0 7i,5 85,0 0,0 28,8 76,1
88 2 24 26,5 30,0 29,0 26,0 82,5 12,0 79,0 85,0 2,0 27,9 79,6
88 2 25 26,0 31,0 27,0 25,0 88,0 6i,0 72,0 82,5 5,0 27,3 75,9
88 2 26 25,0 .31,0 29,0 26,0 85,0 64,0 73,5 83,0 i,0 27,8 76,4
88 2 27 26,0 32,0 31,0 27,0 86,0 62,0 70,0 82,5 0,0 28.8 75,1
88 2 28 27,0 31,0 26,0 25,5 83,0 65,0 82,5 84,0 24,0 27,4 78,6
88 2 29 25,0 28,0 26,5 25,0 87,5 82,5 85.0 85,5 17,0 26,1 85,1
88 3 3 25,0 25,5 26,0 26,0 90,0 80,5 90,5 94,0 9,5 25,6 88.8
88 3 2 25,0 29,5 27,0 26,0 89,0 59,0 82,5 88,0 6,0 26,9 82,1
88 3 3 25,0 31,0 30,5 27,0 87,0 65,0 75,0 80,0 0,0 28,4 76,8
88 3 4 27,0 31,5 31,0 27,5 79,0 69,0 73,0 80,0 3,0 29,3 75,3
88 3 5 26,5 29,5 29,0 26,0 80,0 77,0 78,5 80,0 5,0 27,8 78,9
88 3 6 27,0 29,5 28,0 27,0 80,0 78,0 78,5 80,0 7,5 27,9 79,1
88 3 7 27,0 31,0 27,0 26,5 80,0 70,0 79,0 88,0 40,0 27,9 79,3
88 3 8 25,5 27,0 28,5 27,0 88,0 85,0 77,0 90,0 0,0 27,0 85,0
88 3 9 26,0 30,0 31,0 27,0 88,5 70,0 65,0 85,0 1,0 28,5 77,1
88 3 10 27,0 30,0 27,5 26,0 86,0 72,0 77,0 86,0 0,0 27,6 80,3
88 3 11 25,0 26,0 27,0 25,0 86,0 85,0 84,0 87,0 12,0 25,8 85,8
88 3 12 25,0 25,5 26,0 24,5 88,0 89,0 88,5 . 89,5 12,0 25,3 88,8
88 3 13 24,5 27,0 25,0 24,5 91,0 89,0 88,0 88,0 36,0 25,3 89,0
88 3 14 24,0 26,5 28,5 25,0 81,5 85,0 77,0 90,0 1,0 26,0 83,4
88 3 15 25,0 25,5 24,5 86,0 92,0 95,0 26,0 25,0 91,0
88 3 16 24,5 25,0 27,0 25,0 95,0 93,0 85,0 91,0 13,0 25,4 91,0
88 3 3.7 24,0 27,0 28,0 24,5 81,0 70,0 69,5 76,5 0,0 25,9 74,3
88 3 18 23,5 29,5 30,0 26,0 87,0 63,5 63,0 81,0 0,0 27,3 73,6
88 3 i9 25,0 29,0 29,0 26,0 86,0 69,0 78,0 84,0 0,0 27,3 79,3
88 3 20 27,0 26,0 78,0 83,0 1,0 26,5 80,5
88 3 21 26,0 29,5 26,5 25,0 81,0 69,0 84,0 87,0 9,0 26,8 00,3
88 3 22 26,0 28,0 27,0 25,0 89,0 85,0 80,0 86,0 6,0 26,5 85,0
88 jI 23 25,0 29,0 29,0 26,0 86,0 77,0 74,0 81,0 1,0 27,3 79,5
88 3 24 25,5 25,5 26,0 25,0 88,0 87,0 87,0 90,0 19,0 25,5 88,0
88 3 25 25,0 27,0 27,0 25,0 80,0 85,0 85,5 91,0 6,0 26,0 85,4
88 3 26 25,0 28,5 27,0 26,0 91,0 ‘/8,0 73,5 88,0 1,0 26,6 82,6
88 3 27 26,0 28,5 28,0 25,5 88,0 76,0 78,0 88,0 2,0 27,0 82,5
88 3 28 26,0 29,5 27,0 24,5 87,0 75,0 80,0 89,0 100,0 26,8 82,8
88 .1 29 24,5 29,0 29,0 26,0 89,0 70,0 10,0 89,0 0,0 27,1 79,5
88 3 30 26,0 29,5 =5,5 88,0 70,0 83,0 0,0 27,0 80,3
80 3 31 2’ 0 30,0 25,5 86,0 61,0 82,0 0,0 26,8 76,3
88 4 1 25,5 31,0 31,0 26,0 84,0 56,0 62,0 81,0 0,0 28,4 70,8
80 4 2 23,5 27,5 28,0 24,0 71,0 62,0 60,0 79,0 0,0 25,8 68,0
88 4 3 22,5 20,0 27,5 24,5 80,0 Si,0 11,0 84,0 0,0 25,6 74.0
80 4 4 25,0 30,0 26.5 25,0 85,0 68,0 75,0 83,0 1,0 26,6 77,8
357
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88 4 5 24,0 29,0 30,0 25,5 96,0 68,0 64,0 82,0 0,0 27,1 75,0
88 4 6 26,0 30,5 31,0 26,0 84.0 65,0 62,5 81,0 0,0 28,4 73.1
88 4 7 27.0 27,5 29,0 25,5 84,0 /5,0 78,0 85,0 3,5 27,3 80,5
88 4 8 25,0 30,5 26,0 24,0 88,0 68,0 14,0 14,0 1,0 26,4 76.0
88 4 ‘3 20,0 26,0 26,5 23,0 100 6i,0 68,0 83,0 0,0 23,9 70.5
Be 4 10 25,0 27,0 28,0 24,0 19,0 10,5 72,0 84,0 0,0 26,0 76.4
88 4 11 24,5 30,0 30,5 26,0 86,5 63,5 60,0 82,0 0,0 27,8 73,0
08 4 12 25,5 29,0 29,0 26,0 85,0 75,0 72,5 87,5 10,0 27,4 80,0
88 4 13 25,0 24,0 25,0 22,0 82,0 82,0 81,5 85,0 12,0 24,0 82,6
88 4 14 21,0 25,0 27,5 21,0 82,5 63,0 55,0 80,0 0,0 23,6 70,1
88 4 15 19,5 27,5 23,0 83,0 62,0 83,5 0,0 23,3 76.2
88 4 ib 24,0 26,0 25,5 24,0 85,0 77,0 88,0 89,0 i3,5 24,9 84.8
88 4 17 24,0 26,0 26,0 24,0 90,0 85,0 83,0 88,0 25,0 86.5
MEDIA 25,7 29,0 28,4 24,7 83,8 71,3 73,? 83,5 6,4
MEO. TYTA. 26,9 83,8 sUMA 1066
A= año
8= mes
0— día
T1-T4 lecturas diarias de temperatura a las 08:00, 12:00, 17:00 y 22:00 h
H1-114 idem do humedad relativa
2— precipitaci
6rn
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MaO 2, DATOS MrFEOPOWCbCOS DEL SECUNDO PERIODO DE ESTUDIO
A Si 0 72 72 T3 74 111 ¡¶2 83 84 P SIED.T 210,11
88 31 17 0,0
88 11 28 9,5
88 3.1 19 1,0
88 3.1 20 4,0
88 11 23 27.0 29,0 25,0 24,0 80,0 10,0 81,0 8i,0 24,0 26,3 79,5
88 11 22 22,5 24,0 23,5 22,0 78,0 65,0 79,0 82,0 1,0 23.0 76.0
88 13 23 24,5 24,0 25,0 22,5 78,5 10,0 71,0 83,5 1,0 23,3 75,8
88 11 24 24,0 29,0 21,5 25,0 82,0 65,0 76,5 85,0 30,0 24,9 71,1
86 21 25 25,0 29,5 31,0 28,0 85,0 68,0 67,0 70,0 0,0 28,4 72,5
88 11 26 27,0 .31,0 32,5 27,0 78,0 62,0 57,0 78,0 39,0 29,4 68,8
88 21 27 23,5 24,0 25.0 23,0 92,0 79,0 84,0 80,0 0,0 23,9 83,5
88 1.1 28 24,5 29,0 29,5 24,0 79,0 67,0 78,0 87,0 0,0 26,8 77,8
88 1.3 29 24,5 29,5 30,0 25,5 92,0 75,0 12,0 92,0 2,0 27,4 82,8
88 1.1 30 26,0 29,5 26,5 25,5 92,0 78,0 92,0 92,0 46,0 26,9 88,5
88 1.2 1. 23,0 24,0 23,5 22,0 91,0 83,0 87,0 91,0 1,0 23,1 89,0
88 1.2 2 22.5 23.5 24.0 23,5 93,0 94,0 95,0 95,0 7,5 23,4 94,3
88 12 3 24,0 27,5 29,5 24,5 95,0 84,0 72,0 92,0 0,0 26,4 85,8
88 12 4 =5,0 10,5 25,5 92,0 68,0 92,0 0.0 27,0 84,0
86 12 5 26,0 29.5 30,5 26,5 92,0 82,0 78,5 90,0 0.0 28,1 85,6
88 1.2 6 26,0 24.0 24,5 23,5 92,0 90,0 95,5 95,0 27.0 24,5 93,1
88 1.2 7 24,5 26,0 27,5 25,5 90,0 81,0 84,0 94,0 1,0 25,9 88,8
88 1.2 8 25,0 26,0 26,0 25,0 92,0 90,0 90,0 94,0 1.0 25,5 91,5
88 12 9 24,5 25,5 25,0 24,0 94,0 92,0 94,0 95,0 13,0 24,8 93,8
88 12 10 24,5 25,5 25,5 23,5 95,0 94,0 96,0 95,0 15,0 24,8 95,0
88 12 11 24,0 25,5 26,5 24,5 95,0 92,0 81.0 94,0 1,0 25,1 92,0
88 12 12 24,0 26,0 25,5 25,0 95,0 90,0 96,0 96,0 19,0 25,1 94,3
88 12 13 25,0 27,5 23,0 26,0 95,0 88,0 92,0 28,0 25,4 91,7
88 12 14 23,0 23,0 23,0 22,0 91,0 92,0 91,0 20,0 22,8 91.3
88 12 15 22,5 24,0 25,5 23,0 95,0 95,0 95,0 95,0 4,0 23,8 95,0
88 12 16 24,0 25,5 23,5 95,0 96,0 92,0 1,0 24,3 94,3
88 1.2 17 24,0 26,5 26,5 24,5 96,0 89,0 87,0 94,0 1,0 25,4 91,5
88 1.2 18 24,5 26,5 28,5 25,0 93,0 88,0 72,5 92,0 1,0 26,1 86,4
88 12 1.9 25,5 28,0 28,0 27,0 95,0 84,0 88,0 90,0 1,0 27,1 89,3
88 12 20 25,0 26,5 26,0 25,0 92,0 85,0 92,0 92,0 13,0 25,6 90,3
88 12 21 23,5 26,0 24,5 95,0 91,0 95,0 1,0 24,7 93,7
88 12 22 24,0 27,5 27,0 24,5 95,0 84,0 92,0 93,0 1,0 25,8 91,0
88 22 23 25.0 26,5 28,0 25,0 96,0 92,0 86,0 93,0 5,0 26,3. 92,8
58 1.2 24 24,5 25,0 24,0 24,0 92,0 96,0 94,0 95,0 7,0 24,4 94,3
88 1.2 25 23.5 24,5 25,5 24,0 95,0 94,0 92,0 95,0 11,0 24,4 94,0
88 12 26 23,5 25,0 24,0 22,5 95,0 92,0 92,0 93,0 2,0 23,8 93,0
88 1.2 21 23,5 24,5 23,0 95,0 95,0 95.0 6,0 23,7 95,0
88 1.2 28 23,5 21,0 25,0 24,0 95,0 88,0 95,0 95,0 24,0 24,9 93,3
88 1.2 29 23,0 26,0 24,5 22,5 97,0 96,0 92,0 95.0 41,0 24,0 95,0
88 12 30 23,5 27,0 27,0 24,0 95,0 84,0 88,0 93,0 3,0 25,4 90,0
88 12 31 24,5 27.0 25,0 22,0 95,5 96,0 92,0 92,0 1,0 24,6 93,9
59 1 1 23,0 27,5 28,0 25,0 95,0 82,0 84,0 93,0 6,0 25,9 88,3
89 1 2 24,0 24,0 25,5 23,0 95,0 95,0 94,0 94,0 46,0 24,1 94,5
89 2 3 23,0 26,5 26,0 24,0 95,0 87,5 92,0 93,0 0,0 24,9 91,9
89 1. 4 23,5 27,5 26,0 24,5 94,0 88,0 92,0 94,0 36,5 25,4 92,0
89 1. 5 24,0 28,0 28,0 24,5 95,0 88,0 84,0 92,0 0,0 26,1 89,8
09 1 6 25,0 28,0 28,0 25,5 92,0 74,0 88,0 94,0 8,0 26,6 87.0
89 1. 7 24,5 26,0 26,0 25,5 92,0 87,0 92,0 92,0 1,0 25,5 90,8
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ANEXO 2. <COYTINUACIONJ
A Si O Ti T2 73 74 111 112 113 114 0 MED.T MDII
89 2 8 24,5 26,0 24,0 23,0 95,5 87,0 95,0 95,0 20,0 24,4 93,1.
89 1. 9 23,0 24,0 24,5 23,5 95,0 92,0 92,0 95,0 1,0 23,8 93,5
89 2 1.0 24,0 26,5 28,0 24,5 95,0 87,5 81,0 92,0 0,0 25,8 86,9
B9 2 1.1 23,0 28,0 21,5 25,0 95,0 14,0 88,0 92.0 0,0 25,9 87,3
89 1 12 24,0 27,0 26,D 24,5 92,0 88,0 87,0 92,0 i,0 25,4 89,8
B9 1 1.3 23,5 27,5 25,5 24,0 95,0 84,0 92,0 95,0 20,0 25,1. 91,5
89 1 14 24,5 27,0 24,0 23,5 95,5 88,0 92,0 95,0 48,0 24,8 92,6
69 1 15 23,5 26,0 27,0 24,0 95,0 84,0 84,0 92,0 0,0 25,1 88,8
89 2 16 24,0 26,0 24,5 22,0 95,0 92,0 87,0 91,0 0,0 24,1 91,3
89 1 17 23,5 26,0 28,5 23,5 95,0 84,0 74,5 91,5 0,0 25.4 86,3
89 1 18 24,0 21,5 21,0 24,5 92,0 81,0 88,0 92,0 4,0 25,8 88,3
89 1. 19 24,0 29,0 25,5 24,0 95,0 18,0 92,0 92,0 6,0 25,6 89,3
89 1. 20 24,0 25,0 23.5 95,0 92,0 95,0 2,0 24,2 94,0
89 1 21. 23,5 27,0 26,5 95,0 88,0 87,5 0,0 25,1 90,2
89 1 22 24,0 23,0 24,5 22.0 92,0 91,0 93,0 96,0 1.6,0 23,4 93,0
89 1 23 23,0 27,0 24,5 23,5 92,0 86,0 95,5 95,0 7,5 24.5 92,4
89 1. 24 23,5 26,5 25,0 23,5 96,0 87,0 90,0 93,0 8,0 24,6 91,5
89 1. 25 23,5 23,5 23,5 23,0 96,0 96,0 96,0 96,0 28,0 23,4 96,0
89 1 26 23,0 25,0 27,0 24,5 96,0 93,0 84,0 95,0 3,0 24,9 92,0
89 3. 27 23.5 26,5 28,0 24,5 95,0 87,5 86,0 92,0 0,0 25,6 90,1
89 1 28 24,0 27,5 29,5 25,5 95,0 88,0 78,0 92,0 0,0 26,6 88,3
89 1 29 25,0 28,0 29,5 26,0 92,0 84,0 78,0 90,0 0,0 21,3. 86,0
89 1 30 24,5 25,0 25,0 23,5 95,0 89,0 94,0 91,5 6,0 24,5 92,4
89 1 31 24,0 25,5 26,5 24,0 96,0 92,0 92,0 95,0 49,0 25,0 93,8
89 2 1 23,5 25,0 25,5 24,0 95,0 92,0 96,0 93,0 16,0 24,5 94,0
89 2 2 23,5 27,0 26,0 23,5 95,0 84,0 91,0 92,5 1,0 25,0 90,6
89 2 3 23,0 25,5 24,5 23,0 92,0 87,0 93,0 91,0 31,0 24,0 90,8
89 2 4 23,5 26,0 26,5 24,5 95,0 87,0 87,0 94,0 0,0 25,1 90,8
89 2 5 24,0 26,5 26,5 24,0 95,0 87,5 92,0 92,0 7,0 25,3 91,6
89 2 6 24,0 27,0 25,5 24,0 95,0 88,0 92,0 95,0 3,0 25,1. 92,5
89 2 7 24,5 25,0 27,0 25,5 95,5 92,0 92,0 96,0 24,0 25,5 93,9
69 2 8 24,5 23,5 25,0 23,0 96,5 95,0 92,0 95,0 76,0 24,0 94,6
89 2 9 23,0 24,0 26,5 23,0 95,0 97,0 92.0 91,0 1,0 24,1 93,8
89 2 10 23,0 28,0 29,0 23,0 91,0 81,0 75,0 91,0 0,0 25,8 84,5
89 2 11 23,5 29,0 26,5 24,5 93,0 75,0 92,0 92,0 14,0 25,9 88,0
89 2 1.2 24,0 28,0 28,5 24,0 95,0 84,0 88,0 92,0 3,0 26,1 89,8
89 2 13 23,5 28,0 25,5 95,0 85.0 95,0 8.0 25,7 91.,?
89 2 14 23,5 26,0 27,0 23,5 93,0 88,0 83,0 91,0 1,0 25,0 88,8
89 2 1.5 23,5 26,0 27,5 24,0 93,0 90,0 89,0 96,0 0,0 25,3 92,0
89 2 1.6 27,0 29,0 26,0 85,0 82,0 92,0 1,0 27,3 86,3
89 2 27 24,5 26,0 26,5 24,5 95,0 85,0 87,0 92,0 0,0 25,4 89,8
89 2 1.8 24,0 26,0 25,5 23,5 95,0 92,0 92,0 91,5 4,0 24,8 92,6
89 2 19 24,0 27,5 28,0 24,5 95,0 84,0 85,0 92,0 2,0 26,0 89,0
89 2 20 24,5 28,0 27,0 24,5 94,0 84,0 88,0 92,0 1,0 26,0 89,5
89 2 21 24,5 27,5 25,5 23,5 95,0 82,0 92,0 92,0 7,0 25,3 90,3
89 2 22 23.5 26,0 25,0 24,0 95,0 92,0 96,0 93,0 28,0 24,6 94,0
89 2 23 23,5 24,5 26,0 23,5 95,0 95,0 92,0 95,0 2,0 24,4 94,3
89 2 24 23,5 24,0 25,5 23,5 95,0 95,0 95,0 95,0 3,0 24,1 95,0
89 2 25 24,0 25,0 28,0 23,0 95,0 84,0 78,0 81,0 0,0 25,0 06,0
89 2 26 22,5 27,5 24,5 93,0 84,0 68,0 90,0 0,0 24,8 83,8
89 2 27 24,5 21,5 25,5 24,5 92,0 84,0 87,5 93,0 1.9,0 25,8 89,1.
89 2 28 24,0 26,5 22,5 24,5 95.0 84,0 88,0 93,0 0,0 25,6 90,0
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ANEXO 2. CONTINUACION)
A Si 0 71 72 T3 74 111 112 113 114 P MED.T M13,11
89 3 1. 24,0 28,5 29,0 25,5 95,0 78,0 $2,0 81,0 0,0 26,B 85,5
89 3 2 25.0 28,0 28,0 25,0 92,0 81,0 84,0 92,0 0,0 26,5 $1,3
39 1 3 26.0 26.0 25,5 23,5 92,0 92,0 92,0 91,0 2,0 25,3 91,8
89 3 4 25,0 28,0 27,5 24,5 92,0 81,0 84,0 90,0 1,0 26,3 86,8
89 5 25,0 28,0 26,0 24,5 90,0 83,0 92,0 94,0 23,0 25,9 89,3
89 3 6 24,0 26,5 25.5 24,0 95,0 68,0 93,0 95,0 1,0 25,0 92,8
89 3 7 23,5 25,5 25,5 24,0 95,0 92,0 95,0 92,0 6,0 24,6 93,5
09 3 8 24,0 26,0 24,5 24,0 94.0 92,0 92,0 95,0 8,0 24,6 93,3
89 3 9 24,0 26,5 22,0 25,5 95.0 87,0 92,0 95,0 39,0 25,8 92,3
89 3 10 24,0 25,0 25,5 24,5 95,0 95,0 96,0 96,0 10,0 24,8 95,5
89 3 11 24,5 27,0 23,5 22,0 96,0 88,0 81,0 81,0 14,0 24,3 89,5
89 3 12 22,5 25,5 26,0 22,5 91,0 19,0 84,0 81,0 0,0 24,1 85,3
89 3 23 22,0 26,5 25,5 21,5 87.0 73,0 81,0 $6,0 0,0 23,9 83,3
89 3 14 21.0 27,0 27,5 22,0 91,0 10,0 77,0 85,0 0,0 24,4 80,8
89 3 15 21,5 26,5 29,0 23,0 91.0 80,0 72,0 87,0 0,0 25,0 82,5
89 3 16 23,0 27,0 28,5 24,0 94,0 83,0 87,0 87,0 0,0 25,6 87,8
89 3 17 23,5 26.5 27,0 25,0 91.0 81,0 90,0 92,0 5,0 26,0 88,5
89 3 18 22,0 23,5 23,0 21,0 83.0 87,0 83,0 83,0 0,0 22,4 84,0
89 3 19 22,0 26,0 26,0 22,0 83,0 84,0 84,0 81,0 0,0 24,0 84,5
89 3 20 22,0 26,0 27,0 23,0 83,0 71,0 85,0 90,0 0,0 24,5 83,6
89 3 21 23,0 28,0 28,0 24,5 91,0 81,0 83,0 92,0 0,0 25,9 66,8
89 3 22 24,5 28,0 28,0 24,5 91,0 84,0 87,0 92,0 1,0 25,8 88,5
$9 3 23 24,5 26,0 26,5 24,0 87,0 93.0 95,0 92,0 11,0 25,3 91,8
89 3 24 23,0 26,0 27,5 24,0 95,0 87,0 88,0 92,0 0,0 25,1 90,5
89 3 25 23,5 25,0 27,0 24,0 94,0 93,0 88,0 92,0 5,0 24,9 91,8
89 3 26 24,0 26,5 26,5 24,5 93,0 86,0 90,0 92,0 3,0 25,4 90,3
89 3 27 23,0 25,5 25,0 22.0 87,0 80,0 87,0 87,0 0,0 23,9 85,3
89 3 28 26,0 27,0 24,0 87,0 88,0 93,0 23,0 25,7 89,3
89 3 29 23,5 26,0 28,0 24,5 95,0 87,0 84,0 92,0 1,0 25,5 89,5
89 3 30 23,0 28,0 94,0 84,0 1,0 25,5 89,0
89 3 31 23,0 28.0 27,5 24,0 91,0 79.0 92,0 92,0 0,0 25,6 88,5
89 4 1 23,5 28,5 25,0 23,5 94,0 81,0 92,0 87,0 11,0 25,1 $8,5
89 4 2 24,5 26,5 24,0 86,0 88,0 92,0 0,0 25,0 88,7
89 4 3 24,0 27,0 29,0 24,5 95,0 84,0 92,0 87,0 1,0 26,1 89,5
89 4 4 23,5 28,5 25,0 23,5 94,0 82,0 92,0 92,0 13,0 25,1 90,0
89 4 5 23,0 27,0 26,5 23,5 93,0 90,0 87,0 92,0 1,0 25,0 90,5
89 4 6 23,0 28,0 25,5 23,5 95,0 89.0 84,0 91,0 15,0 25,0 89,8
J4~1A 23,8 26,5 26,3 24,0 92,8 85,5 87,5 91,6 8,2
MEO. TO’rAl. 25,2 89,4 SUMA 1162,0
A
M~ mes
0’ día
T1-T4’~ lecturas diarias de temperatura a las 08:00, 1.2,00, 17:00 Y 22,00 5
111-114= lde,s de humedad relativa
2= preclpStaclén
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FE DE ERRATAS
Salvo que se ¡¡¡dique otra cosa en el texto, en las referencias que sc citan a
cont¡nuación deben tenerse en cuenta las siguientes correcciOnes:
Akhingvr (1991); debe leerse: Alehinger (1991a)
Duellrnan (1974>; debe leerse: Dueliman (1974a)
Heyer (1977); debe leerse: Heyer (197¾)
Hoagmoed (1979>; debe leerse: Hoogmoed (1979a)
Hoogrnoed (1990); debe leerse: Iloogmoed (1994k.)
Maxon; debe Icerse: Maxson
